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I .  INTRODUCCIO N
I. INTRODUCCION.
En toda la escala filogénica animal, desde los mds 
prim tivos seres unicelulares hasta el hombre pasando por los 
invertebrados, se requiere desplazarse nara conseguir alimente, 
huir de predadores, etc y ello en los rads variados medics: so­
bre la tierra, desplazandose en el agua o volando. A pesar de 
que sus sistemas nerviosos son muy diferentes y de desarrollo 
variable comparten patrones de movimientos y unos sistemas de 
control que tienen elementos en comün.
La marcha debe ser aprendida mds o menos laboriosamente 
segun las especies y una vez apréndida es ejecutada segfn mo­
delos de actividad nerviosa bien definidos en los que es difi- 
cil separar lo que hay de voluntario y lo que hay de autoradti- 
co.
La marcha bipeda ha sido adquirida por el hombre a través 
de millones de ahos de evoluciôn. La mayor estabilidad pronor- 
cionada por una superficie de apoyo mds amplia de la marcha cua 
druoeda ha debido de ser compensada en el hombre con un mayor 
desarrollo y supremacia de los centres nerviosos superiores.
El control nervioso de la locomociôn debe asegurar 
très puntos bdsioos (Grillner 1975, Grillner 1981, Grillner y 
Wallén 1 9 8 5):
a. la generaciôn de una actividad motora 
estereotipada que da por resultado la propulsiôn tirica de la 
especie.
b. mantener el equilibria en el desplaza-
miento.
c. la adaptaciôn de los movimientos a: l) 
las metas que el animal pretende, 2) al medio, a fin de evitar 
los obstdculos que puedan surgir mediante un control anticipa-
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torio y las respuestas compensâtorias de las perturbaciones que 
estos hayn podido producir cuando sean inevitables.
En este trabajo nos centraremos principlamente en la loco 
mociôn en el medio terrestre que Shik y Orlovsky (1976) define 
como el desplazamiento sobre una superficie manteniendo el equi- 
librio y usando el rango complete de velocidades y patrones de 
coordinaciôn normales.
PS2â^52iî5_5îi?5?iÇ2^P5^£5S__|STUDIOS^SOBRE_LA_LOCOMOCION.
Los primeros estudios cientificos sobre la marcha se 
remont n a las ùltimas décadas del siglo XIX. Una vieja disput 
planteada era si el caballo estaba en algun raoraento con sus oua- 
tro patas en el aire durante el galope. Pue Muybridge (I8 7 8) 
quien resolviô este enigma por medio de la obtenciôn de una se 
cuencia râpida de foltografias que perraitieron ver que , efec- 
tivamente, el caballo mantenia sus cuatro extremidades en el ai 
re durante un instante. Este mismo autor repitiô estas fotogra- 
ffas en diferentes especies recogiendo sus resultados en la obra 
"Animal Locomotion" publicada en 1887, Mâs tarde Phillipson (1905) 
analizô estas imagenes y estableciô una divisiôn de las fases 
que se pueden distinguir en la marcha.
Durante finales del siglo pasado y principles de éste, 
la polémica se centré en el origen de la locomociôn (ver màs a- 
delante). Este llevo a los neurofisiôlogos de la época a dividir 
se en dos grupos, de un lado los que mantenlan una generaciôn 
central de la marcha a nivel medular y entre los que se encontra 
ban Graham Bj-own, von Holst y Wilson y de otra parte los que man 
tenian una genesis refieja de la locomociôn explicândola por un 
mécanisme de encadenamiento de refiejos y entre los que se en- 
contraban Gray y Sherrington. Durante muchos ahos los investiga- 
dores se esforzaron por aportar dates en favor de une u otro 
plant eami ent o•
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Esta polémica no se resolviô hasta la década de los se- 
tenta en que, a raiz de los experimentos que se habian venido 
realizando se comprobô la existencia de unos circuitos medula 
res (GGF)i capaces por si solos de producir y generar la marcha 
si bien estando sujetos a una fuerte influencia por parte de 
las aferencias periférioas..
Durante mucho tiempo los estudios de la locomociôn se 
basaban en el efectos que las lesiones y las estimulaciones elec 
tricas de diferentes estructuras se producian en la marcha ob- 
servada visualmente en forma de alteraciones évidentes pero sin 
ningun registre electromiogi^fico o cuantificaciôn de los dife 
rentes parâmetros del movimiento.
En 1905" Thiele descubre la posibilidad de generar movimien 
tos locomotores en gatos mesencefâlicos por estimulaciôn a nivel 
de la superficie de la secciôn, El mismo autor consiguiô inducir 
movimientos de marcha por estimulaciôn del tracto piramidal.
La estimulaciôn mesencefdlica segui a? siendo eficaz en la produc 
ciôn de locomociôn tras la destrucciôn de la via piramidal o 
del cortex. Ello llevo al planteamiento de la existencia de al- 
guna estructura a nivel del mesencéfalo que, independientemente 
de la via piramidal, era capaz de inducir la locomociôn. Mds 
tarde se comprobô que los puntos efectivos en la generaciôn de 
movimientos locomotores se extendian también a nivel del bulbo. 
Surgiô asi el concepto de "centres generadores de la locomociôn" 
que fueron identificados a nivel subtalâmica, mesencefâlico y 
bulbar.
Es en estas dos ûltimas décadas cuando las investiga 
ciones sobre la locomociôn han sufrido un gran empuje, sobre to 
do gracias a los trabajos del grupo de Gbteborg CSuecia) con 
Grillner, Engberg, Lundberg y Jankowska y el ruso con Shik, Or 
lovsky o Arshavsky entre otros. Asi el uso de diferentes prepa 
raciones con distintos niveles de secciôn y los estudios de le- 
siôn y estimulaciôn de multiples estructuras, han permitido la
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obtenciôn de gran cantidad de datos sobre la participaciôn del 
cerebelo, regiones locoraotoras mesencefdlica, pontobulbar y sub 
talâmica, corteza cerebral, nûcleo rojo, nûcleo de Deiters, for 
maciôn reticular, etc... en la generaciôn y control de la mar­
cha.
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I I .  ASPECTOS BIOMECANICOS Y 
ELECTR0MI06RAFIC0S DE LA MARCHA.
5Î*_.ASPECT0S_BI0MECMIC0S__Y__|L|CTR0MI0G|APIC0S^P^^
1. PASES DEL CICLO.
Philippson (19 05 )^, basandose en las fotografias de di 
ferentes animales en movimiento,estableci6 las fases que cons- 
tituyen el llamado ciclo de la marcha y que con las modifica- 
ciones introducidas por Miller et al (1975)(en relaciôn al di- 
ferente comportamiento de las articulaciones proximales y dis- 
tales y la inclusion de los movimientos de estas ûltimas)pode- 
mos dividir en dos:
1. fase de avance, balancée 0 protractiva.
Es aquella en la que el pie estâ levantado del suelo. En ella 
se distinguen a suvez una fase de flexiôn (P) y otra de exten 
si6n (primera parte de la extensiôn, E^). La P comienza con la 
flexiôn de la articulaciôn de la cadera, rodilla y tobillo (y 
sus équivalentes en la extremidad delantera) con flexiôn pal­
mar de dedos antes de que el pie de je de contactar con el sueto 
y por medio de la cual el pie es levantado llevândose la piema 
a una posiciôn se extienden y se flexionan dorsalmente los de- 
dos manteniendose hasta el final la cadera flexionada que se 
extiende al final de E^ entre 50 y 125 ms màs tarde que el res 
to de articulaciones segûn la velocidad.
2. fase de apoyo, fijeza 0 retractiva.
En la que el pie estâ en contacte con el suelo y el miembro es
dirigido hacia atrâs en relaciôn al cuerpo. En ella se diferen
cian también dos partes: E^ en la que, al contactar el pie con
el suelo, la rodilla y el tobillo se flexionan bajo el peso del
cuerpo, manteniendose extendida la cadera y E^ en que toda la 
extremidad vuelve a extenderse propulsando el cuerpo hacia ade- 
lante. La fase E^ es puramente pasiva no apareciendo cuando ]a 
piema no soporta el peso del cuerpo o este se mueve en un rae-
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dio homogéneo (aire o agua). durante la marcha a velocidad len
ta la fase de apoyo es a menudo poco aparente dificultando la
determinaciôn de la transiciôn entre y E por lo que frecuen
^ 5  —
temente amhas se consideran conjuntamente.
Existe de ésta forma un movimiento de flexi6n-exten­
siôn en amhas fases. La rodilla y el tobillo aparecen intimarae 
te unidos a lo largo del ciclo en tanto que la cadera realiza 
un movimiento monotônico de flexiôn y extensiôn que estâ en fa­
se con la de la rodilla y el tobillo en E^-F y en desfase duran 
te E^-E^.
Esta terminologla présenta sin embargo varias limita 
ciones (^Grillner 1975, Ghillner 1981)/:
1. la fase de F es mâs larga en las articu 
laciones proximales que en las distales.
2. la fase E es mâs corta en las articula­
ciones proximales que en las distales. El movimiento de exten­
siôn de la cadera al producirse monotonicamente no puede subdi 
vidirse.
3. a baja velocidad la fase F puede iniciar 
se a nivel de todas las articulaciones antes de que el pie haya 
dejado de contactar con el suelo en tanto que a velocidades al- 
tas puede ocurrir lo contrario.
4# en el hombre, a velocidad normal el pie 
contacta antes a nivel del talôn que con la porciôn mâs rostral 
del mismo tal como veremos mâs adelante en relaciôn a los dife- 
rencias filogénicas de la marcha,
A pesar de ello la terminologia de Philippson con las co- 
recciones de Miller et al. pueden aplicarse a la locomociôn hu 
mana y sera la terminologla que usaremos al referimos al ciclo 
a lo largo del présente trabajo.
2. AD^TACION_A_LA_VgOCIDAD_.
Si a un animal que camina sobre una cinta môvil se le
— 8 —
modifica la velocidad de la misma, se observan cambios irq orian­
tes en los diferentes parâmetros de la locomociôn (Grillner 1975 
Grillner et al, 1979, Grillner 1981). Al auraentar la velocidad 
la duraciôn del ciclo, logicamente, disminuye si bien no lo hace 
de forma equititiva en sus dos fases; mientras la de avance se 
raantiene practicamente constante o disminuye poco, la de apoyo 
lo hace ostensiblemente. Asi, por ejemplo, a la velocidad de 
0,14 m/s la duraciôn total del ciclo en un gato es de 880 ms y 
disminuye a 450 ms a 0,70 nv/s. Esta reducciôn se produce sobre 
todo a expensas de la fase de apoyo que desciende de 570 ms a 
190 ms, en tanto que la de balancée se reduce solamente en 60 
ms y sobre todo a expensas de la fase (la fase F disminuye 
de 160 ms a 150 ms en tanto que la fase E^ lo hace de 150 ms 
a 100 ms) (Porssberg et al. I98O). Ello détermina que, en ter 
mines relatives, al aumentar la velocidad E^-E^ disrainuya y P 
aumente, de forma que si représentâmes la duraciôn del balancée 
(Db) y del apoyo (Da) respecto a la duraciôn del ciclo(Dc), la 
pendiente de la fase de extensiôn es mayor que la casi plana de 
la flexiôn (fig. 1), estando ambas relacionadas por la ecuaciôn 
lineal: Df = a,De - b.
Dado que es durante la fase de apoyo cuando se reali­
za la propulsiôn del cuerpo bacia adelante por la extensiôn de
la cadera y de los mdsculos intrinsecos de la pata al contactar,
si la duraciôn de ésta disminuye la fuerza debe ser imprimida en 
un tiempo cada vez menor. Los movimientos de la porciôn inferior 
de la columna vertebral, tal como veremos, permiten al animal 
desplazarse a mayor velocidad que si solo participaran los mûs 
culos de la cadera, produciendose un mayor impulso horizontal 
que mueve al animal mâs rapidamente acortandose, a su vez, mâs 
la duraciôn de la fase de apoyo.
La distancia 0 longitud del paso es el resultado del
producto de la duraciôn del ciclo (De) por la velocidad aumen-
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el animal durante el balanceo (Lb = v.Db) aumenta linealmente 
con la velocidad, por cuanto la duraciôn Db podemos considerar- 
la constante. La distancia recorridad durante la fase de apoyo 
(La = v.Da)' que podemos valorar como el desplazamiento horizon 
tal de la cadera desde que se produce el contacte del pie con 
el suelo hasta que deja de hacerlo, y que es reaimente la parte 
interesante, varia poco con la velocidad (Arshavsky et al. 1965) 
oscilando a velocidad normal entre 0,5 y 1 m. Los aumentos ob- 
servados a velocidades mayores se deben sobre todo a los movi­
mientos de la columna veirbebral.
El sistema nervioso es capaz de modificar la "Da" y la 
"La" y asi el hombre puede ser instruido voluntariamente para 
cambiar a capricho la velocidad variando ambos parâmetros (Grill 
ner et al. 1979). ^a relaciôn entre La y velocidad es aproxima- 
damente lineal pudiendose calcular Da y v a partir de ésta. Es 
ta relaciôn se puede expresar por la ecuaciôn La = a.v - b don
de a y b son contantes cuyo valor empirico es de 0,07 y 0,5, es
decir. La - 0,07.v - 0,5. Dado que Da es igual a La/v résulta 
que Da séria igual a 0,07.v - 0,5/v. o lo que es lo mismo v sé­
ria igual a 0,5/Da-0,07 resultando asi una relaciôn entre v v 
Da que sigue una funciôn potencial del tipo y = a.x^ (Da = a.v^)
















Si se mantiene constante la La , lo que en términos 
teôricos vimos que podla mantenerse , la Da séria igual a 0,5/v 
de forma que la Da disminuiria con los aumentos de la velocidad 
segdn una funci6n hiperbdlica . Esta estructura del ciclo se ob­
serva a lo largo de toda la escala animal y las relaciones en­
tre Da y La con respecto a la De y a la velocidad se ven desde 
la cucaracha hasta el hombre. El hombre sin embargo es capaz de 
aumentar la amnlitud de sus ciclos , su La, gracias a su marcha 
bîpeda modificando el movimiento de sus piemas sobre todo en 
rodillas y tobillos • Los ouadr&pedos pueden aumentar su La por 
los movimientos de flexiôn-extensiôn a nivel de su columna pero 
siempre tratando de evitar el choque entre sus patas delanteras 
y traseras por lo que para aumentar sus desplazamientos, se va- 
len sobre todo de cambios en el patrôn de coordinaciôn entre sus 
extremidades (ver el capitulo correspondiente)•
En la tortuga se ha visto un descenso proporcional de Da y 
Db de forma similar a lo que ocurre en los peces en los que la 
duraciôn de un impulso en cada segmente es una proporciôn fija 
de la duraciôn del ciclo complete (Willians 1977, Grillner 1974). 
La tortuga es capaz de moverse a una sola velocidad, requiriendo 
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adecuado rango de duraciones del ciclo.
En el hombre es diferente el desplazamiento en la marcha y 
en la carrera (ver mâs adelante )• Durante la marcha el talôn to- 
ca antes el suelo a diferencia de los demas animales con mini- 
mos cambios en los angulos de la rodilla durante el balanceo. 
Durante la carrera , al igual que el resto de los animales , el 
pie entero o la parte anterior contacta antes , activandose los 
extensores del tobillo antes del contacte y flexionandose mar- 
cadamente la rodilla durante el balanceo . El colocar primero el 
talôn y solo al final la parte anterior del pie aumenta el equi- 
librio, la estabilidad y la La en 0,1 a 0,2 m.
Una misma duraciôn del ciclo (De) puede corresponderse con 
velocidades diferentes y asi una misma velocidad puede correspon 
derse con una Da en la carrera de solo la mitad que en la marcha 
tal como se ha visto en humanos (Grillner et al 1979) (figura 3)< 
La De cambia también segân el tipo de progresiôn (figura 2).
Tanto para carrera como para marcha la La mâxima estâ en 
el hombre de 1 ,1  m.(figura 4).
A 2 m/s (velocidad algo inferior a la que habitua.lmente se 
inicia la carrera ) la amplitud de los movimientos de la nierna 
se estabiliza en la marcha en tanto que a igual velocidad la La
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séria en la carrera de un 60ÿ> disrainuyendo asimismo la De (fi­
gura 2).
La amplitud de la flexiôn de la rodilla aumenta con la ve­
locidad durante la carrera cruzandose con la de la marcha para 
una velocidad de 2 ,5 m/s (velocidad a la que habitualmente se 
inicia la carrera). La flexiôn de la rodilla desplaza el cen­
tre de gravedad de la extremidad hacia la cadera que es donde 
estâ el punto de giro (figura 5B) de forma que se précisa un 
menor moment0 para producir el desplazamiento hacia adelante 
durante el balanceo gastandose asi menos energia puesto que el 
moment o precise para flexionar la piema es proporcional a la 
distancia al eje de giro.
Para velocidades altas la marcha no es energecticamente 
rentable y exige mayor esfuerzo y energla que la carrera, El 
cambio de marcha a carrera supone dos ventajas (Grillner et al,
19 79):
1 . de una parte disminuye el momento de fie 
xiôn precise de la cadera de una amplitud dada, debido a la fie 
xiôn de la rodilla,
2, que la propia flexiôn de la cadera (re- 
presentada por La) disminuye de amplitud (figura 5B),facilitan- 
do .iunto al factor anterior, que la piema se dirija hacia ade­
lante y que el ciclo se repita mâs veces, acortando la Db;
Para velocidades bajas, sin embargo, la marcha résulta ener 
geticamente mâs ventajosa que la carrera existiendo fases de bi- 
apoyo ( en que ambas extremidades estan contactando con el suelo) 
mâs larga s con suficiente tiempo para flexionar la piema sin 
necesidad de realizar un momento importante, A partir de 2.5 m/s 
el rendimiento se invierte,
3, PUERZAS,
Como vimos anteriormente durante la fase de apoyo la 
piema imnrime una serie de fuerzas (verticales, horizontales
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longitudinales y latérales) que propulsan al cuerpo en su des- 
nlazamiento superando factores de fricciôn y resistencia con 
el aire. La actividad muscular puede producir una aceleraciôn, 
deceleraciôn o una detenciôn del movimiento segdn que actue en 
el mismo sentido del movimiento en curso o en el contrario,
Por medio de diferentes dispositivos se pueden calcu 
lar las fuerzas que se producen en cada instante y el vector ne 
to résultante asi como las aceleraciones y direcciones de las 
distintas partes del cuerpo, Conociendo el punto de apoyo, las 
masas de los diferentes segmentes del cuerpo, los ejes mecâni-
cos y el ângiJilo de las diferentes articulaciones puede calcular
se el momento résultante alrededor de cada articulaciôn en la 
fase de apoyo (Grillner 1975) como el producto de la distr.ncia 
en tre el vector de fuerza résultante y el eje de la articula- 
ci6n por la carga total. Manter (1938) calculé el momento a tra 
ves de las diferentes articulaciones en la locomociôn a baja ve 
locidad en el gato.
La fuerza es mâxima durante la mitad de la fase de a-
poyo en que la tensiôn es mâxima cuando la piema se flexiona
ante el peso del cuerpo, siendo la longitud de.ésta minima. Si 
se considéra la longitud de la piema (desde la cadera al pie)
del 100# en el momento del contacte, al producirse su flexiôn
por el peso disminuye al 80-85# ( la extremidad colocada ver 
ticalraente) y se incrementa a un 110# antes de que el contacte 
termine (Grillner 1981 ),
Conociendo también el origen e inserciôn de los mûsculos 
principales y el grado de levantamiento del miembro pueden cal- 
cularse también las fuerzas que producer el momento (Grillner 
1974).
La fuerza muscular necesaria para obtener un momento deter 
minado varia ampliamente con el ângulo de las articulaciones, 
Asi por ejemplo para el caso del tobillo del gato se requiere
una fuerza minima en el rango de ângulos entre 70  ^ y 1209 aumen
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tando de forma importante fuera de estos limites y es précisa 
mente este rango en que se mueven habitualmente los desplaza- 
mientos del tobillo durante la marcha normal y la posiciôn a- 
poyada sobre las cuatro extremidades (Manter 1938, Engberg 1964).
Grillner (1.972 , 1975 ) calculé la fuerza desarrollada en 
los extensores del tobillo observando que trâs el contacte se 
contraian activamente siendo estirados al final de E^ alcanzan- 
do su mâxima longitud y con ello su fuerza mâxima, El mûsculo 
se acorta y su fuerza disminuye paralelamente. Las unidades ac- 
tivadas al inicio de la fase de apoyo estan todavia aumentando 
su fuerza al final de E^ debido a la suraaciôn de la activaciôn 
repetida de unidades,
Como veremos mâs adelante, los mdsculos que se contraen 
son alargados previamente obteniendose mayor tensiôn y fuerza 
muscular si el mdsculo ha sido activamente alargado que si es­
taba en condiciones isométricas,
Los factores pasivos como fascias y ligamentos no parecen 
contribuir, en el caso del gato, a la fuerza total desarrollada 
en el rango normal de movimientos del tobillo aunque fuera de 
éste ruede que participen copensando cargas extras (Grillner 
1972 , 1975).
Durante la fase de apoyo se produce una fuerza neta 
que auede descomponerse en très vectores principales: uno de ci- 
zallamiento o lateral, otro longitudinal horizontal y otro verti 
cal:
1, Fuerzas de cizallamiento lateral: no pï- 
rece que sean importantes durante la marcha normal aunque pueden 
serlo en la marcha en condiciones patolôgicas,
2, Füerzas horizontales: son las ejercidas 
en la direcciôn del movimiento (fig. 6 ),
Cuando un animal se mueve a cierta velocidad, se requiere 
una fuerza horizontal neta para superar la resistencia del aire 












Esta fuerza es inicialmente negativa en la urimera parte 
de la fase de apovo (E^) actuando como una, fuerza decelerativa. 
que contrarresta los movimientos en curso. Mâs tarde,al avanzar 
la fase de apoyo, el cuerpo es propulsado hacia adelante (fuer­
za acelerativa), Al aumentar la velocidad, el impulso horizontal 
neto reouerido aumenta. El balance entre fuerza -positiva y ne va 
tiva détermina que el animal aumenta, disminuya o mantenga su 
velocidad. Tal como se ha visto en el hombre, tanto la fuerza 
■positive como la negativa aumentan linealmente pero le fuerza 
nositiv siempre exçede a la negativa aproximadamente en un 20/v. 
Al aumentar la velocidad , la fuerza aumenta nero también ô:,smi- 
nuye la duraciôn. El impulso imprimido r-n cada paso nara. 1-' ve­
locidad de marcha normal varia muy poco., Como la frecuencia F,li­
ment con la velocidad el impulso horicontal per unidad d > tiem 
po aumenta (Gïûllner 198l).
Al aumentar la velocidad de desplazamiento también lo hace 
la velocidad con que la piema es llevada hacia atrâs respecto 
al cuerpo (durante la fase de apoyo) sin embargo aquella con la 
que luego es llevada hacia adelante (durante el balanceo) se man 
tiene constante, de forma que al aumentar la velocidad se debe- 
ria superar cada vez una mayor inercia en la transiciôn del apo­
yo al balanceo. Sin embargo, la disminuciôn de la fuerza a causa 
del desplazamiento del centro de gravedad mâs prôximo a la cade­
ra, hace eue la inercia en la transiciôn se mantenga rela r.iva- 
mente constante (Grillner 1975). El momento de inercia hacia eide
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lante puede contribuir a que la cadera se mantenga flexionada 
hast a el final de y que el misrao contribuyera a,l inicio de 
la extensibn de la rodilla y el tobillo al comienza de E surian 
dose posteriorraente a estos factores pasivos la. contracciôn ac­
tiva de los extensores de la extremidd antes del inicio de la 
fase de apoyo.
3. Puerzas verticales: que tratan de contra 
rrestar la fuerza de la gravedad.
En la marcha del adulte humano(para el nino ver el c'-'^ itu- 
lo de desarrollo ontogénico de la marcha) la fuerza vertical 
tiene dos picos; uno en el momento del contacte del aie y en 
relacibn a una fuerza dirigida hacia .atras y un se=aando nice al 
levantar el pie en relacibn al empuje hacia adelante (fig. 6). 
Entre ambos maximes existe una dearesidn central que estaria en 
relaciôn con el emauje que se oroduce hacia arriba al lev ntar 
el rie en la extremidad contralateral dur tnte la porciôn media 
de la fase de apoyo de la extremidad de referencia. La fuerza 
vertical supera en un 10^ del peso total del cuerpo (Grillner 
1981, Forssberg 1985).
En la carrera se han encontrado, t ento en el hombre comc 
en el gato, la existencia de un màximo en la transiciôn E2-E3.
La fuerza con que el animal es levantado del suelo cimenta 
con la velocidad. Asi durante la marcha lenta, el pie apenas se 
levanta del suelo durante la fase de balancée; esta distancia 
aumenta durante el trote y aun mâs en el galope. Lo mismo ocu- 
rre con la porciôn trasera del cuerpo que se mantiene a 1' mis- 
ma distancia del suelo durante la marcha a velocidad norm-1 a.u- 
mentando durante el galope en que el imijulso vertical mantiene 
el animal en el aire durante unos instantes.
Las extremidades deben producir durante la fase de e- 
poyo las fuerzas précisas en el piano horizontal y v rtical nue 
permitan. el impulso neto del animal, Corrio ya vimos al disminuir 
la duraciôn de la fase de apoyo con la velocidad; disminuye el
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tiempo en aue estas fuerzas son aplicadas debiedno, como en el 
hombre, aumentar su La o realizando, como ocurre en otros ani­
males, raovimientos a nivel de su columna vertebral o cambiando 
de natrôn de coordinaciôn.
4. PATRON DE ACTIVIDAD ELEGTROMIOGRAPIGO.
La locomociôn se traduce al fin y al cabo en una secuencia 
de activaciones musculares determinada. De entrada podernos di- 
ferenciar dos grandes grupôs musculares; de un lado los mûscu- 
los monoarticulares o monofuncionales, que actûan a nivel de 
una sola articulaciôn y tienen una sola funciôn y un solo im­
pulso por ciclo(si bien existen excepciones a esta afirmaciôn)
y de otra parte los mûsculos pluriarticulares o plurifunciona-
les que cumplen a la vez dos funciones y presentan un natrôn 
de actividad mâs complejo.
Los mûsculos nueden dividirse también en extensores y fie 
X)res segûn su funciôn recibiendo el nombre de extensores aiue- 
llos que se oponen a la fuerza de la gravedad (mûsculos antigra 
vitatorios) y los flexores sus antagonistas. Esta terminologfa 
fnncional no siempre se corresponde con la anatômica y asi nor 
ejemplo el flexor comun largo de los dedos se comporta funcio- 
nalraente como un extensor.
La actividad EMG y las secuencias de activaciôn muscular 
a lo largo del ciclo han sido arapliamente estudiados en mûlti- 
ples especies y preparaciones, especialmente en el gato y sobre 
todo en sus extremidades posteriores (Engberg 1964, Engberg y 
Lundberg 1964, Grillner 1975, Grillner y Zangger 1979 entre o- 
tros) 0 en sus extremidades anteriores ^English 1978) asi como 
en otros animales como ratas, tritones, etc. El patrôn de acti­
vidad muscular es s in embargo muy similar a lo largo de l-^ ■ di-
ferentes especies incluso tan distantes como el nerro, gato,
hombre o polio si bien claro estâ se encuentran variacioneo in-
dividuales y por ejemplo en urodelos se han encontrado patrones
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EMG comrlejos con varios patrones de actividad para cada aus- 
culo(Grillner 1975).
Existen contradicciones de unas a otras descripciones ;^ue 
se pueden atribuir a las diferentes condiciones de registre y 
al tipo de preparaci6n utilizada. Solo lo.s estudios con regis­
tres intramusciilares ofrecen, en opinion de Grillner (1981), se 
guridad, evitando los fenômenos de interferencia causales por 
la actividad de mûsculos vecinos que producer otros tinos de 
registres.
Aunque por las particularidades de su patrôn EMG se nodrian 
dividir los mûsculos en extensores, flexores de cadera y tobillo 
flexores de rodilla y mûsculo pedio (Gf'illner 1981) (figura 7) 
lo haremos en flexores y extensores analizando en elles cada 
grupo particular (Forssberg et al. 1980, Eidelberg et a.1. 1980).
a ) Extensores
Todos los extensores presentan patrôn EMG similar 
con una descarga. por ciclo que æ inicia antes de que se produz- 
ca el contacte del pie con el suelo lo que permite excluir un 
origen refiejo desde aferencias procedentes de la planta del 
pie (lo que no significa que el contacte del pie no tenga efec- 
tos reforzantes de la actividad extensora). Su actividad suele 
terminar del orden de 40-50 ms antes de que el pie de.le el sue 
lo de forma que los extensores mantienen una tensiôn residual 
a lo largo del resto de la fase de apoyo.






Existen sin embargo diferencias ligeras entre los extenso 
res en la forma de sus impulses y sobre todo a nivel de E^ .
a) Extensores del pie-tobillo. Entre ellos incluimos 
al gastrocnemio lateral, soleo o al flexor digitorum longus (fie 
xor coraoun largo de los dedos). Su actividad se inicia en la 
mitad de E^ alcanzando el pico de actividad mâxima antes del 
contacte para ir declinando posteriormente y césar su actividad 
antes de que termine (figura 8 )(Porssberg et al 1980, Eng­
berg y Lundberg 1964, Engberg 1964 entre otros). El flexor co 
mûn largo puede presentar un impulse flexor-like que también
se ha visto en otros mûsculos distales bifuncionales (Perret 
y Cabelguen 1980) (ver mâs adelante).
b) Extensores de la rodilla: el vaste interne, ex­
terne y el medio o crural. Su comportamiente difiere con la 
velocidad:
- a baja velocidad su actividad se inicia 
suavemente al producirse el contacte con el suelo, aumentando 
progresivamente y alcanzando su màximo al final de E^.
- a alta velocidad se observa una pequena 
descarga temprana al final de F y un aumento de la descarga prin 
cipal que se produce al contactar el pie con el suelo y que se 
mantiene hasta E^-E^.
La transiciôn de un patrôn a otro es graduai no conocién- 
dose con exactitud el mécanisme nervioso implicado (Forssberg 
et al. 19 80)'.
c) Extensores de la cadera: como el glûteo medio, el 
aductor mayor, el biceps anterior o el semimembranoso.
Tienen un inicio suave durante E^, alcanzando el màximo 
en Eg. Su patrôn de actividad es màs variable que el del resto 
de extensores de articulaciones màs distales.
B) Flexores:
Muestran una actividad reclproca con los extensores acti-
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vândose al final de continuando durante la mayor parte de 
P salve algunos de ellos que, al ser bifuncionales, presentan 
variaciones en su patrôn de actividad, que se detienen en la 
porciôn mâs temprana de P.
a) Flexores del tobillo. A este grupo pertenece el 
tibial anterior y el peroneo largo, Presentan una sola descar 
ga que se inicia al final de la fase de apoyo despues de los 
flexores de la rodilla (Forssberg et al 1980) aunque también 
pueden hacerlo a la vez siendo de mayor duraciôn. La descarga 
présenta un inicio brusco que va decayendo progresivamente 
(Forssberg et al 1980). Engberg y Lundberg (I960) encontraron 
el mismo patrôn para los flexores de la rodilla y el tobillo.
b) Flexores de los dedos. El extensor comün largo de
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los dedos (extensor digit orum longus) présenta un patrôn simi 
lar al del tibial anterior pudiéndo encontrarse también un im­
pulso extensor-like (ver mâs adelante)^, El pedio (extensor di­
git orum brevis)) tiene como dijimos un patrôn especial con una 
gran descarga durante E^ que alcanza su pico durante E^-E^, dis 
minuyendo cuando los extensores del tobillo y pie comienzan 
sus impulsos principales y exhibe una actividad residual man- 
tenida a lo largo de toda la fase de apoyo (E^-E^).
PUede encontrarse una contracciôn de flexores y extensores 
del pie con el objeto de obtener una adecuada colocaciôn del 
pie en el suelo ((Prillner 1975)).
c) Flexores de la cadera como el iliopsoas y el sar 
torio lateral y medial. El iliopsoas inicia su actividad simul 
taneamente a la de los flexores del tobillo alcanzando su mâ- 
ximo durante E^ y cediendo su actividad bruscamente al llegar 
al final de E^. El sartorio lateral se activa algo mâs tarde 
alcanzando el pico de su actividad al mismo tiempo que el ilio 
psoas y en ocasiones puede tener una descarga extra durante la 
fase de apoyo (Grillner y Zangger 1984). El sartorio medial que 
tiene también acciôn flexora de la rodilla présenta una acti­
vidad que dura mâs tiempo que el resto de los flexores (Grill­
ner 1975).
Aqui también podemos incluir al recto anterior que es fie 
xor de la cadera y extensor de la rodilla, comportândose como 
mâsculo bifuncional. Présenta un patrôn de actividad particu­
lar con descarga durante la fase de apoyo y un periodo incons­
tante de actividad al final de la fase de balanceo (Perret 1983).
d) Flexores de la rodilla; como el semitendinoso, rec 
to intemo del muslo y biceps posterior.
El semitendinoso es también un musculo bifuncional debiclo 
a su inserciôn anatômica en la tuberosidad isquiâtica y en la 
tibia lo que le hace tener una doble acciôn del flexor de la
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rodilla y extensor de la cadera, que solo es significativa cuan 
do la cadera estâ flexionada. Présenta aslmismo un patrôn carac 
teristico con dos descargas (Perret y Cabelguen 1980, Forssberg 
et al 1980 y Perret 1983 ):
1. uno de ascenso brusco justamente al a- 
cabar la descarga del extensor de la rodilla y antes que el de 
los flexores de la cadera y tobillo y que, en comparaciôn a es
tos ûltimos, es de mayor intensidad y duraciôn. Acaba también
bruscamente cuando las deeeargas del resto de los flexores co- 
mienza a aumentar.
2. existe otra descarga mâs pequena y va­
riable durante la fase de apoyo que comenzando al final de E^,
sigue en E^-E^ y que puede desaparecer en E^ sin alcanzar ge- 
neralmente E^, Es visible sobre todo a velocidades altas en cu- 
yo caso aparece entre la primera descarga y la principal de los 
extensores de la rodilla. Puede contribuir a la primera parte 
de la extensiôn de la cadera (Glrillner 1975).
Este patrôn de actividad, tan peculiar con relaciôn a los 
de los mâs mdsculos, ha sido visto en nuraerosas especies como 
el gato, el hombre y el polio (Eekoff et al. 1975).
Ambos impulsos son mâs patentes cuando aumenta la veloci­
dad.
La terminaciôn de la actividad del semitendinoso en la 
parte inicial de la fase F se explicaria porque una actividad 
del mismo en la âltima parte de F contrarrestaria la flexiôn de 
la cadera (Grillner 1975).
Perret y Cabelguen (198O) encontraron que las dos descar 
gas de los mdsculos bifuncionales pueden variar en amplitud en 
funciôn de las influencias aferentes (ver mâs adelante)'. Asi, 
en los mûsculos distales del grupo posterior (entre los que a- 
demas del flexor largo de los dedos estarian también el flexor 
corto o el flexor largo del pulgar) y en el semitendinoso, la 
actividad extensora estâ disminuicla. durante la actividad de los
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extensojzss puros o el recto anterior asi como durante la esti- 
mulaciôn exteroceptiva, Los mûsculos bifuncionales distales del 
grupo anterior ( el pedio, peroneo lateral corto, peroneo ante­
rior o extensor comun largo) y el recto anterior ven disminuida 
su actividad flexora durante la estimulaciôn exteroceptiva.
A nivel de las diferentes articulaciones existe una acti 
vaciôn reciproca entre flexores y extensores en termines gene 
rales, pero es mâs estricta a nivel de la rodilla. Asi, en la 
rodilla, el semitendinoso se activa despues del grupo de los 
extensores pero nunca antes. La transiciôn del grupo flexor al 
extensor es mâs inconstante. La segunda descarga del semitendi­
noso estâ intercalado entre la segunda y la principal de los 
vastes. No existe, sin embargo, una reciprocidad entre antago­
nistes tan estricta en las demâs articulaciones y, asi, el ti­
bial anterior empienza a descargar despues del final del gastroc 
nemio. Durante E^, sin embargo, el gastronemio se activa antes 
que termine de hacerlo el tibial anterior. También a nivel de 
la cadera existe cierta imbricaciôn entre actividad flexora y 
extensora.
Ya hemos visto como algunos patrones particulares de 
mûsculos se modifican con la velocidad en forma de aparicién 
de segundas descargas o aumento de descargas adicionales. En 
general la actividad EMG muestra un comportamiento paralelo a 
la de las fases en que se desarrolla su actividad de manera qçue 
la actividad extensora se ve acortada con la velocidad perma 
neciendo casi constante ( y aumentando proporcionalmente) la 
flexora.
La tensiôn desarrollada depende del nûmero de unidades mo 
toras activadas y del patrôn de dicha actividad. Al aumentar 
la velocidad el nûmero de unidades reclutadas aumenta si bien 
no cambia excesivaraente la frecuencia de descarga de las uni­
dades ya activas a velocidades bajas (Severin et al 1967, Ea- 
jac y Young 1980) aunque si para las altas.
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- los mdsculos extensores a nivel do cual- 
quera de las articulaciones se alargan durante el principio del 
periodo de activaciôn (E^). Durante este alargamiento van desa- 
rrollando cada vez mâs tensiôn alcanzando el pico de tensiôn en 
el pico de E^ y la relaciôn tensiôn/unidad de alargamiento de­
pende del ndmero de unidades activas y de su frecuencia. La ten 
siôn desarrollada durante el acortamiento en E^ es de un 10-30^ 
mayor cuando el mdsculo se ha alargado que cuando no lo ha sido 
(Grillner 1972).
- los flexores también pueden beneficiarse 
de tal ventaja a velocidades altas durante el galope (G!rillner 
1981).
Las unidades motoras son de varios tipos; hay unas 
lent-s (s)  en razôn de su contracciôn lenta y de gran resisten 
cia a la fatiga muscular manteniendo una tensiôn durante largo 
tiempo; de otra parte las de contracciôn râpida (P) que se sub- 
dividen en PR que son relativamente resistentes a la fatiga y 
PP que se fatigan rapidamente produciendo importantes tensiones 
pero durante un corto periodo de tiempo. Las PP y PR estan iner 
vadas por axones mâs gruesos ( de mayor velocidad de conducciôn). 
Entre ambos grupos existe una extensa garaa de variedades encon- 
trandose entremezcladas los diferentes tipos en el interior del 
mdsculo pudiendose diferenciar por sus caracteristicas metabô- 
licas.
Durante la locomociôn se sigue el principio general de ac 
tivaciôn priraero de las mâs pequehas (S) y posteriormente de 
las mayores (PRy PP) (Grimby I984), las de velocidad de conduc 
ciôn baja antes que las de mayor velocidad igual que en la con­
tracciôn isométrica voluntaria.
El ndmero de unidades reclutadas y sus frecuencias de des 
cargas aumentan con la velocidad, de forma que a velocidad cons 
tante las variaciones de un ciclo a otro son pequehas.
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Grimby (1984) estudiô en el hombre el comportamiento de 
las unidades motoras de los mdsculos del pie durante la loco­
mociôn en unidades normales y en unidades reinervadas en las 
que, por lesiones intramusculares del nervio se producer cola 
terales que se ramifican. Estas unidades reinervadas son mas 
eficaces en el estudio por la mayor densidad de fibras muscula 
res por reagrupaciôn, conservando sus caracteristicas y corapor- 
tamiento. Los mdsculos normales tienen también un pequeho nd­
mero de unidades reinervadas.
Se encontraron unidades de bajo umbral que descargaban 
entre cinco y diez veces, con intervalos de 40 a 80 ms. Las 
del umbral mâs bajo tenlan periodos de contracciôn de solo 
100 ras. La tensiôn de contracciôn era cinco veces menor que 
la de tensiôn tetânica mâxima durante la marcha. Las unidades 
de umbral moderado disparaban una o dos veces durante el ciclo 
a frecuencias de 60 c/s y con mâs cortos intervalos interdes- 
carga. Las de umbral mâs alto no se activan normalmente duran­
te la marcha y algunas ni siquiera a velocidades altas de ca­
rrera de 85 ciclos/mn pero si lo hacen en el caso de movimien 
tos correctores râpidos, aceleraciones râpidas y cambios de di 
recciôn, disparando en taies ocasiones pocas veces y con inter 
valos de 50 o hasta 10 ms.
Estos intervalos entre descarga tan bajos son compatibles 
en. opiniôn del autor con el menor periodo de contracciôn y su 
papel corrector; para alcamzar una tensiôn con rapidez se re- 
quièren intervalos de descargas mâs cortos que para mantener 
una tensiôn mâxima,
Warshaw y Hartline (1976) comprobaron lo mismo en el gato, 
donde las unidades S y PR son suficientes para cubrir todo el 
rango de velocidades en la locomociôn estable y las PP solo se- 
rian activadas cuando el animal salta o realiza alguna activi­
dad brusca.
Henning y Lomo (I9 8 2) obtuvieron los mismos resultados de 
sus estudios en la rata.
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Las propiedades de descarga de las diferentes unidades du­
rante la locomociôn son comparables a las obtenidas durante la 
contracciôn isométrica. Las unidades inactivas en la marcha nor 
mal tienen umbrales altos durante la contracciôn voluntaria iso 
métrica y frecuencias de mas de 20 c/s. Las unidades con umbial 
bajo durante la locomociôn y que disparaban mâs de cinco veces 
por ciclo durante intervalos largos tenfan umbrales bajos y fre 
cuencias también menores durante la contracciôn isométrica.
5. O O O R p i N A O I O N _ E N T R E ^ L A S _ .
Durante el movimiento las extremidades deben colocar 
se adecuadamente y coordinadas con las demâs de forma que sea 
posible en todo momento preservar el equilibrio y la estabili- 
dad haciendo que el centro de gravedad del cuerpo caiga en un 
punto ôptimo entre las extremidades que estan en raovmiento. Co 
mo veremos este equilibrio es mâs fâcil de mantener en los an- 
fibios o reptiles en los que la porciôn proximal de las extre 
midades estâ dispuesta lateraimente frente a la disposiciôn 
vertical bajo la cintura escapular y pelviana en otros anima­
les lo que les permite mayor agilidad y velocidad pero les e- 
xige un mayor desarrollo en su control del equilibrio.
Existen dos tipos de coordinaciôn de las extremidades du­
rante la locomociôn: formas de coordinaciôn alternantes y no 
alternantes o en fase.
de coordinaciôn alternante o simétrico.
Existe una altemancia estricta entre las extremidades de 
una misma cintura articular de forma que se mantiene una dife- 
rencia de fase de medio ciclo de modo que si una piema contac­
ta con el suelo en el momento cero, la otra lo hace medio ciclo 
después y ello independientemente de la velocidad (Grillner 1975, 
Grillner 1981)
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Las dos extremidades de la cintrura articular realizan el 
mismo movimiento a una velocidad dada pero estâ en relaciôn pue 
de modificarse de forma que si el animal se mueve en circules 
0 cojea la duraciôn de la fase de apoyo aumenta en un lado y dis 
minuye en el contrario raanteniendose sin embargo la duraciôn 
del ciclo. La existencia de periodos biapoyo dura hasta que Da = 
= Db. Si Db es mayor que Da desapareceran estas fases de bia­
poyo.
Este tipo de coordinaciôn se ven en:
1. Marcha, En ella la secuencia de coloca­
ciôn de los pies en el suelo sigue un patrôn: extremidad trase 
ra izquierda (TI), delantera izquierda(DI), trasera derecha(TD), 
delantera (DD) (fig. 9) de forma que una pata contacta con el 
suelo con un desfase de 0,25 respecte a la que la precede o 3a 
sigue.
Este valor de fase varia con la velocidad. Dado que la fa­
se de balanceo se mantiene mâs o menos constante con los aumen 
tos de velocidad y que es la de apoyo la que acusa principalmen 
te la reducciôn de la duraciôn del ciclo, résulta que, a veloci 
dad baja, las très o cuatro patas pueden estar soportando el pe 
so del cuerpo alternativamente durante la marcha. Para veloci­
dades mâs altas pocas patas soportaran el cuerpo y en la marcha 
râpida una o dos patas alternativamente soportaran el cuerpo a 
la vez fG-rillner 1975). Esto también se denomina trote corto o
F igura  9
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En el caso de la cucaracha, con très pares de patas, la 
secuencia de colocaciôn de las patas en la marcha séria: poste 
rior-derecha, media-izquierda, frontal-derecha, altemando con 
los pasos de la posterior-izquierda, media-derecha y frontal-iz 
quierda de forma que siempre el animal se encuentran al menos 
sobre très patas (marcha tripeda). En cualquier momento las dos 
patas de un mismo segmento estan eh altemancia (Pearson 1976). 
(figura 10).
La secuencia de colocaciôn primero de las patas posteriores 
y después de las anteriores aumenta la estabilidad en el despla 
zamiento del animal (Gray 1968).
2. Trote. Las extremidades situadas diagonal 
mente se mueven sincronicamente de forma que, por ejemplo, la 
pata delantera contacta con un desfase de medio ciclo respecto 
de la trasera ipsilateral (figura 9).
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3. Faso râpido en que las extremidades ip- 
silaterales se mueven sincronicamente. Hay autores que le 11a- 
man rack. Se ha encontrado de forma regular en el camello pero 
también en el caballo e en el gato a baja velocidad. Présenta 
la ventaja de que el paso realizado por las dos extremidades 
ipsilaterales pueden ser muy largo sin que lleguen a contactar 
una con otra. Sin embargo la estabilidad lateral estâ reducida 
respecto al apoyo diagonal del trote.
A la misma velocidad las patas pueden ser coordinadas de 
diferentes maneras a pesar de que no se produzcan cambios en 
la altemancia de las patas de la misma cintura articular (Grill 
ner 1975, 1981).
Fhtrén de coordinaciôn no ait e mante: tEunbién llamado en 
fase o asimétrico.
Los miembros de una misma cintura articular se mueven sin­
cronicamente extendiéndose o flexionândose o bien con un ligero 
desfase de forma que algo antes de que la otra pata toque el sue 
lo hace una de ellas pero con un desfase mimimo de 0,1 ô 0,2 
del ciclo. Miller (1975) lo llama también "en fase" y Howell 
(l944)'"asimétrico, pero en opiniôn de Grillner, el término mâs 
adecuado es el de "no aitemante" dado que no se puede decir 
que sea siempre una coordinaciôn en fase estrictamente.
Este tipo de progresiôn es usada por gran cantidad de ani­
males, algunos de los cuales también usen en ocasiones patrones 
de coordinaciôn aitemante, encontrandose, por ejemplo, en el 
salto de la rana y en algunos pâjaros que saltan sobre sus pa­
tas con algûn desfase. Los urodelos y reptiles no usan este tipo 
de coordinaciôn (ver capitule siguiente). En el caso de los ma- 
miferos se usa a altas velocidades. En ocasiones, los movimien- 
tos de la pata derecha e izquierda pueden no ser paralelos pues- 
to que una pata soporta mâs peso que otra y segân Cohen séria 
algo controlado activamente y no el simple resultado de diferen-
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tes situaciones mecânicas de ambas patas.
Dentro de la coordinaciôn no alternante se diferencian va­
rios tipos (Grillner 1975, 1981)s
1. Gàlope transversal ; la pata TI contacta 
antes que la TD y la DI antes que la DD (figura 11).
2. Galope rotatorio: la TI toca el suelo an 
tes que su homônima derecha pero, a diferencia del anterior, es 
la DD la que contacta antes con el suelo. (figura 11)
3. salto! tanto la pata delantera como la 
trasera estan en fase. Se observa en algunos mamiferos y en 
algun pez entre sus aletas pectorales y pelvianas.
4V medio-salto: las patas traseras estan 
en fase pero las delanteras estan en fase pero las delanteras 
estan en desfase como en el galope rotatorio o transversal.
5. brinco: igual que el anterior pero el 
periodo en que se estâ en el aire es mayor. Se observa, por e- 
jemplo, en el canguro, la rana y la liebre. La extensiôn sin- 
crônica de las patas traseras eleva al animal para posterior­
mente caer primero sobre las delanteras y mâs tarde sobre las 
traseras.
A pesar de las preferencias, segân las especies, por un ti 
po de galope, es posiblé que un animal cambie de uno a otro du­
rante sus desplazamientos.
Mientras que los animales jovenes o pequehos tienden a colo-
Figura 11
transverso rotatorio modio-salto
T 1 ------- T 1 T 1










car sus extremidades homônimas en fase, los de mayor volumen lo 
hacen generaimente con un pequeho desfase que prolonga el perio­
do en que el cuerpo estâ apoyado en el suelo.
Aunque, generalmente al aumentar la velocidad, los animales 
pasan de un patrôn de coordinaciôn alternante a otro no alter­
nante hay, como veremos, especies que solo usan un tipo u otro 
de coordinaciôn o se puede ver, en una misma especie, como a 
igual velocidad unos animales usan preferentemente un tipo de 
coordinaciôn y otros otra. La velocidad a la que se produce el 
camhio de patrôn alternante a no alternante es variable. Existe 
ademâs una imbricaciôn entre el range de velocidad y el tipo de 
coordinaciôn y, asi es posible, como ya vimos, correr a menor 
velocidad que en la marcha; sin embargo existe, desde el punto 
de vista energético, un punto en el que se debe producir el cam- 
bio.
6. ASPECTOS PILOGENICOS DE LOS MOVIMIENTOS LOCOMOTORES.
Aunque, como dijimos, existen similitudes entre la 
forma de desplazamiento y coordinaciôn entre las extremidades 
en todo el Reino Animal no es menos cierto que como resultado 
lôgico de la diferenciaciôn filogénica de las especies existen 
patrones de coordinaciôn especifica que tratan de adaptar la 
constituciôn morfolôgica y las peculiaridades anatômicas del 
animal a una forma de desplazamiento ûtil para las necesidades 
del animal y ante todo para que mantenga la estabilidad duran­
te la marcha.
Sin afam de profundizar en un estudio exhaustive, y del 
que existe amplia literatura, sobre la locomociôn en las dife­
rentes especies animales, si trataremos de aquellos aspectos 
caracteristicos de la coordinaciôn. Son los estudios sobre las 
diferentes formas de coordinaciôn de la marcha las que fueron 
objeto de mayor interés en un principio, recordando por ejemplo
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la ya mencionada obra "Animal Locomotion" de Muybridge (1887) 
en la que se recogian las fotografias de gran numéro de especies 
durante la locomociôn.
La mayor parte de los estudios se realizan en vertebrados 
y sobre todo en el gato y en la lamprea, que son preparaciones 
que serviran de base a la mayor parte de los datos que se pre 
sentan en este trabajo (ver mâs adelante)\ Sin embargo, también 
se ban estudiado los invertebrados destacando sobre todo los 
trabajos de Pearson en las cucarachas, si bien se centra mâs en 
los aspectos de control nervioso que en los de pura biomecânica 
de la locomociôn.
Asi, como vimos en la cucaracha existen seis patas, de for 
ma que durante la marcha a velocidades media y alta las patas 
de un mismo segmento alteman asi como también lo hacen respec­
to a las patas ipsilaterales de segmentes adyacentes. Ello hace 
que siempre en cada segmento al menos una pata este sujetando 
el peso y très patas esten en contacto con el cuerpo, por lo quê 
se habla de marcha tripeda (Pearson 1976)'. Ouando la velocidad 
disminuye se puede describir el paso del animal como una secuen 
cia de atrâs a adelante de las très patas de cada flanco. Este 
paso de atrâs a adelante y que vimos existia también en el gato, 
se encuentra asimismo en otros invertebrados como el cienpies y 
el milpies, donde se ve una especie de onda que mueve las patas 
hacia adelante,
Peces: El patrôn bâsico de desplazamiento en los peces es 
una contracciôn alternante entre los dos lados de cada segmento 
a lo largo del cuerpo junto con un intervalo fâsico entre cada 
segmento en una direcciÔn rostrocaudal, propagândose en forma 
de una onda que, ejerciendo presiôn sobre el agua, propulsa al 
animal, siendo la velocidad de desplazamiento menor que la que 
recorre el cuerpo (Grillner 1975, 1981)^y estando ambas relacio 
nadas proporcionalmente por una fôrmula u # f tl/0,7 en donde u
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es la velocidad de la onda de propagaciôn, 1 la longitud del 
cuerpo, f la frecuencia del movimiento de un lado a otro y 0,T 
la relaciôn entre la onda y la longitud del cuerpo. La frecuen­
cia varia con la velocidad. La onda de propagaciôn suele oscilar 
entre 0,6 y 1, 0 de la longitud. La aleta caudal se desplaza la- 
teralmente 0,2 a 0,4 de la longitud en tanto que la cabeza se 
mueve menos. La amplitud de los movimientos de la aleta es mâs 
o menos constante, salvo para velocidades bajas, en que es muy 
pequena, A velocidades altas el animal debe de mover su aleta 
caudal de un lado a otro en tiempos de hasta solo 0,02 s.
La velocidad de desplazamiento aumenta linealmente con Has 
contracciones alternantes, permaneciendo constantes los inter­
valos temporales entre la porciôn caudal y rostral que se van 
sumando a lo largo de los segmentos del pea ('Grillner 1981). A- 
si, en la lamprea, en cada segmento del animal la onda esta re- 
tardada una oantidad fija respecto del anterior (1^ del ciclo) 
y en el segmento cincuenta existirâ un retraso del 49 ^ de la 
duraciôn del ciclo respecto del que iniciô el movimiento y ello 
independientemente de la duraciôn del ciclo, Sin embargo, la di­
ferencia o intervalo temporal de actividad EMG que résulta en 
la contracciôn muscular de los diferentes segmentos puede ser di- 
ferente del intervalo en la transmisiôn de la onda entre dos 
segmentos dados de forma que, aün sin ningun intervalo EMG, la 
onda puedë transmitirse a lo largo del cuerpo de forma pasiva 
como lo hace un movimiento aplicado al extreme de* una cuerda. 
(ver mâs adelante),
Los peces mâs primitives usan sus aletas sobre todo con 
una funciôn estabilizadora. En los teleôsteos estas aletas se 
van diferenciando y juegan un papel activo en el comportamiento 
motor. Como dijimos, se pueden encontrar movimientos coordinados 
de las aletas pélvicas y pectorales, ya qn coordinaciôn alter­
nante ya en coordinaciôn alternante, Esas aletas se diferencia-
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ran posteriormente en las extremidades de los cuadrûpedos. In­
clus o se ha visto que en el périthalamus, que puede estar lar^ 
go tiempo fuera del agua, la capacidad de desplazarse movien- 
do sus aletas en un mismo nivel en fase y altemando con las 
otras que también se movi an en fase haciendo cada vez una pa­
re ja contacte con el suelo, sirviendose de la aleta caudal pa^ 
ra aooyarse y sin que se observe ningân tipo de movimiento la­
teral del cuerpo visto en otros peces (GRrillner 1975),
Anfibios;
a) Los urodelos, como el tritôn, caminan con un patrén de 
estricta altemancia en caderas y hombros siendo el desfase en­
tre las patas diagonales (DI-TD)mâs corto que entre las ipsila­
terales (TI-DI) (Gray y Lisman 1940, Grillner 1975), diferencia 
que aumenta al hacerlo la velocidad. No existe coordinaciôn en 
fase ni siquiera al aumentar de velocidad, lo que consiguen a- 
cortando el ciclo pero manteniendo la altemancia de los miem­
bros de cada cintrura apoyando, a grandes velocidades, la super­
ficie ventral de su cuerpo sobre el suelo.
Ademâs, los urodelos (como también los reptiles), realizan 
unos movimientos con el tronco de forma coordinada con los de 
sus extremidades lo que les permite un desplazamiento mayor del 
que lograrian moviendo solo sus patas. Al colocar su pata DI en 
el suelo su cuerpo se curva hacia la derecha de forma que la 
para delantera contralateral llega hasta un 50^ mâs rostral 
que si no lo hiciera, oscilando el aumento de la La entre un 
10-30# en términos générales (Roos 1964, Grillner 1981) de for­
ma que el cuerpo estâ mas rostral que la pata al final de la 
fase de apoyo que si el cuerpo estuviera recto, siendo este au 
mento proporcional a la distancia lateral entre la columna ver 
tebral y el punto de apoyo. Este movimiento moldea el cuerpo 
del animal como una "S" en que la cabeza se dirige al frente o 
hacia los lados segân el momento del ciclo.
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Se han querido comparar estos movimientos del tronco a la 
"onda viajera" que recorre el cuerpo en los peces (Evans, Ghay)) 
Sin embargo en este caso la onda es una onda estacionaria (Ross) 
con punto fijo en la cadera y en el hombro y no tiene en si mis­
ma el efecto propulsive de la encontrada en los peces, si bien 
contribuiria a la propulsiôn hacia adelante del cuerpo ya que 
a velocidad alta el animal se apoya sobre el suelo y nada con 
las patas aproximadas al cuerpo; ademâs, estos movimientos la­
térales del cuerpo prolongan la La, simplificando la coordina­
ciôn entre las cinturas articulares y el cuerpo (Ghillner 1975) 
También contribuirian a este efecto movimientos de la cola, qne 
actuaria de timôn.
La disposiciôn lateral de la porciôn proximal de sus patas 
(al igual que en los reptiles)le proporciona mayor estabilidad 
que la de los animales en que las extremidades se disponen ver 
ticalmente bajo" la escâpula y la pelvis,
b) Los anuros, como el sapo o la rana, presentan, como ya 
vimos, una coordinaciôn en altemancia durante sus desplazamien 
tos terrestres en tanto que sus movimientos en el agua son de ti 
po no altemante, Muchas de estas espeeies usan el brinco al an 
dar sobre el suelo a velocidades altas. Asi, en este punto de 
la escala filogenética se encuentran ambos tipos de coordinaciôn 
circunstancia que se^repetirâ en la locomociôn de los vertebra 
dos superiores. Al igual que en el tritôn, el intervalo entre 
las patas diagonales tiende a acortarse al aumentar la veloci­
dad. No se han encontrado movimientos latérales del tronco du­
rante su desplazamiento.
Pâjaros: Los pâjaros pueden usar un patrôn altemante pero 
también, como vimos, pueden usar uno no altemante con saltitos 
que, frecuentemente, tienen un ligero desfase entre una pata y 
otra. Andan con los dedos de sus pies, emergiendo sus patas por 
encima del tobillo.
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Algunos usan habitualmente un patrôn alternante estricto 
(gallinas). Otros, como el cuervo, usan patrones alternantes 
a baja velocidad cambiando a uno no altemante a altas veloci 
dades. Otros pâjaros mâs pequehos usan solo patrones no alter­
nant e s.
En algunos pâjaros se han encontrado movimientos de fle­
xiôn-extensiôn de la columna cervical similares a los encon­
trado s en caballos.
Reptiles.Estos animales poseen también sus patas de forma 
tal que su porciôn proximal sale lateralmente del cuerpo en una 
disposiciôn casi horizontal en tanto que la distal se dispone 
verticalraente; ello aumenta la estabilidad del animal.
Realizan movimientos de lateralidad de su tronco en coor­
dinaciôn con los movimientos de sus patas aumentando asi la Ion 
gitud de su paso; no se han encontrado movimientosde tipo no al- 
tes en su desplazamiento (Grillner 1975).
Algunos reptiles, como el cocodrilo, tienen un patrôn de
coordinaciôn tal, que sus patas delanteras tocan antes el sue­
lo que las traseras en una secuencia DI-TI-DD-TD (Gray 1968)
lo que se ha visto también en el gorila.
Mamiferos; Las extremidades de los mamiferos terrestres se 
pueden dividir en dos categories (Forssberg I98 5):
1. patas ligeras adaptadas para movimientos
a alta velocidad.
2. patas adaptadas para soportar peso como 
las de un elefante por ejemplo.
En la primera, la longitud efectiva estâ aumentada por unos 
metacarpianos y metatarsianos largos que no forman parte de la 
superficie de apoyo, que estâ constituida por los dedos (digi- 
tigridos) o restringida solo a la porciôn distal de estos (un- 
guligrados).
En las segundas, la pata es recta, colocada bajo la pelvis
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o el hombro y con pies cortos que disminuyen la fuerza préci­
sa para desplazar el cuerpo usando una marcha plantIgrada en 
la que toda la planta del pie se coloca durante el principio 
de la fase de apoyo para pasar posteriormente a una marcha di- 
gitigrada. Para evitar una carga excesiva de los mûsculos de 
la pantorilla la rodilla se flexiona.
La marcha humana difiere considerablemente de la digiti- 
grada y de la plantigrada de los cuadrûpedos (ver mâs adelante).
Los mamiferos usan también patrones de coordinaciôn alter 
nante que pasa a no alternante al aumentar la velocidad.
Los movimientos de lateralidad de animales mas primitive 
no se encuentran a este nivel. Las patas emergen verticlaraen- 
te bajo las cinturas articulares disminuyendo la distancia en­
tre columna y punto de apoyo que la que détermina la efèctivi- 
dad de los movimientos latérales del tronco; no pueden aumentar 
por este mecanismo su La pero, sin embargo, realizan movimien­
tos de flexiôn y extensiôn de su columna en sus desplazamientos 
no alternantes.
Algunos retazos de estos movimientos latérales se hn que­
rido ver en el gato que, a velocidad baja, mueve su cuerpo al 
lado de apoyo. Existe una c ierta especializaciôn en la museula- 
tura lumbar del gato de forma que se ha encontrado una cantidad 
mayor de unidades F en la musculatura lateral frente a la mayor 
cantidad de unidades S en los mûsculos mediales. Estos mûsculos 
tienen' dos impulsos/ciclo, uno con el apoyo de cada lado. La 
musculatura del tronco actuaria principaimente controlando la 
rigide z de éste para soportar el impact o de las piemas en mo­
vimiento mâs que interviniendo activamente en éste.
Si se observan, durante la locomociôn no alternante de los 
mamiferos, producen un aumento de Da y La, permitiendo, compa­
rât ivamente, mayor tiempo para imprimir la fuerza précisa (Grill 
ner 1981). En los ungulados, los movimientos de la columna dor- 
solumbar son pequehos y son mâs importantes los realizados a
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nivel cervical, que hacen que la cahneza se mueva ïdtmicamente, 
durante el ciclo, hacia atras mientras se encuentra en el aire 
y hacia adelante en la fase de apoyo, lo que podria ser impoip- 
tante para el control del equilibrio y para la informaci6n vi­
sual; sin embargo no parecen aumentar la La.
Tncluso en los mamiferos acuâticos se han encontrado movi^ 
mientos verticales ondulâtorios similares a los vistos en el 
galope.
La marcha blpeda se observa, ademâs de en el hombre, en 
algunos cuadrûpedos que, a velocidades altas o en situaciôn 
de repose, usan solo dos patas. También la marcha bipeda alter 
nante se ve en los marsupialss. Sin embargo, solo el hombre y 
algunos primates lo hacen de forma regular. El hombre puede mo 
ver sus brazos en un patrén diagonal ((pue de ser importante en el 
mantenimiento del equilibrio)pero solo los apoya en el caso del 
niho fver mâs adelante)'.
Los patrones EMG', las fuerzas y los movimientos de la mar 
cha humana difieren sin embargo de la de los monos bipedos (Pors 
berg 1985). Yh vimos que el pie contacta de forma diferente se 
gun la velocidad y que, en la marcha a velocidad normal, el ta 
I6n contacta antes, quedando en el aire los dedos, que contao- 
tan mâs tarde levantândose del suelo el talén-y quedando apo­
yado solo en los dedos al final de la fase de apoyo. El contac 
to del talén produce un momento extensor alrededor del tobillo 
con flexiôn plantar del pie y alargamiénto de flexores. La con 
tracciôn de los extensores del tobillo al final, produce el 
impulso hacia adelante.
Ello se traduce en diferencias anatômicas taies como: pro­
minent e talôn, gran desarrollo de mûsculos de la pantorrilla y 
un arco longitudinal desde el talôn al extremo de los metatar­
sianos que actua de muelle levantando el pie. La disposiciôn mâs 
horizontal de la pelvis,y la extensiôn de rodilla y cadera sos-
- 39 -
tienen el tronco sobre las piemas, manteniendo el centro de 
gravedad dentro de la base de sustentaciôn. Para estabilizar 
la cadera lateralmente el hombre ha desarrollado mecanismos ab 
ductores alargando su cuello femoral y aumentando la masa mus 
cular. Durante el apoyo, la cadera rota sin embargo alrededor 
de un eje longitudinal (sobre todo a velocidades altas) hacia 
el lado apoyado, contribuyendo a prolongar la La; la porciôn 
superior del cuerpo contrarota (Jacobson 1978, Saunders et al, 
1953). La rodilla se flexiona pasivamente al inicio del balan­
ceo y se extiende pasivamente cuando el movimiento de la pier^ 
na hacia adelante es decelerado por los extensores de la cade­
ra. El hombre logra aumentar su La al aumentar su velocidad sin 
problema de que sus piemas choquen entre si.
La marcha bipeda observada en algunos monos es diferente 
de la plantigrada humana. Esto se explica por diferencias ana­
tômicas ya que carecen de un talôn marcado, no tienen el arco 
longitudinal y su cadera estâ flexionada, a semejanza de las 
patas posteriores de los cuadrûpedos. Ademâs el mecanismo abduc 
tor estâ menos desarrollado en ellos. Por esto durante la mar­
cha bipeda de los monos no se observa un contacte claro del 1a  ^
lôn, el tobillo se flexiona dorsalmente tras el contacte del 
pie y el talôn solo contacta al final del apoyo no existiendo 
tampoco el impulso inducido por los extensores del tobillo. Al 
ponerse en oie, la pelvis rota hacia atrâs pero, al no poder 
extender la cadera, el fémur rota con ella flexionandose la ca^ 
dera y la rodilla durante la posiciôn erecta y la marcha.
El paso a una marcha plantigrada similar a la humana pare 
ce ser anterior a la expaasiôn del cerebro y asi, en las hue- 
llas y fôsiles de horainidos posteriores al Australopithecus (con 
una capacidad craneal no mayor que la de los monos actuales), 
su esqueleto ya estaba adaptado a la marcha plantigrada que ob­
servâmes en el hombre actual.
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111. G E N E R A C IO N  DE LA 
LO C O M O C IO N .
Ill, GENERACION DE LA LOCOMOCION.
Tal como esLozamos en la introducci6n histôrica, al 
final del siglo pasado y principles de éste, les heurofisi6lo- 
go8 que se dedicaron al estudio de la locomocién se colocaron 
en dos grupos contrapuestos.
De una parte los que, como el britânico Sherrington, apo- 
yaban en principle refie je de generaciôn de la marcha. Sherring 
ton ('19 1 0)) habla demostrado que gates y perros espinales eran 
capaces de andar, le que demostraba que los centres superiores 
no eran imprescindibles en la generaciôn y control de la loco- 
mociôn lo que llevo a indicar que la informaciôn sensorial des 
de receptores periféricos era fundamental para el control loœ- 
motor y que su generaci&n respondla a un encadenamient0 de re- 
flejos (refieje en cadena) de forma que la informaciôn senso­
rial que durante cualquier memento llegaba a la médula desenca 
denaba la siguiente fase del ciclo mediante una acciôn refieja 
y produciendo a su vez otra senal sensorial que desencadenaba 
la siguiente fase del ciclo y asi sucesivamente.
De otra parte, el también britânico Graham Bt*ovm (1911)' 
consiguiô obtener movimientos de marcha de corta duracidn en 
gatos esoinales y con secciôn de sus raices dorsales privando 
asi a su sistema nervioso de las aferencias extemas. Este des 
cubrimiento fué, sin embargo, olvidado durante algun tiempo. 
Este indicaba que la médula contenia, en si misma, los elemen- 
tos locomotores.
Para Sherrington era fundamental que el influjo aferente 
fuera equilibrado y simétrico para que se produjera la activi 
dad ritmica y asi, cuando en un animal espinal se seccionaban 
todas las raices salvo las de un segmente, la estimulaciôn e- 
léctrica de las intactas debia ser de igual intensidad y fre- 
cuencia, Esto se comprobé posteriormente que era falso y que
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la estimulaciôn unilateral, incluso tras la desaferentaciôn u- 
nilateral o destrucciôn unilateral de la médula, conseguia ob­
tener actividad ritmica alternante flexora-extensora (Viala y 
Buser 1969, Brown 1914)V
Ambos conceptos, el de la existencia a nivel de la médula 
de algun generador ritmico espinal y el del origen de los movi­
mientos mediante aferencias extemas no eran incompatibles; Bi*own 
reconocia que los refiejos reforzaban el ritmo generado central 
mente. For su parte Sherrington también acepta la evidencia de 
algun tipo de circuito nervioso e spinal que séria similar al res 
ponsable de la generacién de la respiracién a nivel del bulbo 
pero que, en opinién de este autor, era en dltimo término con- 
trolado por la actividad refieja.
Durante las siguientes décadas se continuaron los experi- 
mentos y los posicionamientos a favor de una u otra hipétesis.
Al principio las condiciones de experimentacién estaban poco 
perfeccionadas y se basaban en la observacién visual de los e- 
fectos de la desaferentacién o espinalizacién, sin nin?un tipo 
de registre ni cuantificaciôn. ^recuentemenite, los efectos vis- 
tos tras la desaferentacién eran dificilmente atribuibles a la 
privacién sensorial o al daflo de la propia preparacién al ser 
intervenida.
En la década de los treinta, los trabajos de von Eolst 
(1935, 1939) y de Weiss (1936) realizados en perros y anfi- 
bios, demostraron la capacidad de locomocién tras la seccién 
de las raices dorsales apoyando la tesis de la generacién cen 
tral. For otra parte Gray, en la misma época (1.950, G^ay y Liss 
man 1940b,1946)\ defendia la necesidad de mantener, al menos en 
un segmente, las raices dorsales en los anfibios para que estos 
pudieran andar aunque podian nadar sin ninguna raiz. Esto apo- 
yaba la necesidad de algün tipo de informacién sensorial pro- 
pioceptiva para que la marcha apareciera, en favor de un origen 
refiejo aunque aceptando la existencia de algûn circuito que ge
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ne rase la altemancia flexo-extensora.
Janskowska et al. (1967) consiguiô indueir actividad loco 
motora con una altemancia flexo-extensora en gatos espinales 
tras la administracién de ciertas drogas (L-Dopa)- interpretén- 
dolo como un efecto liberador del circuito generador espinal 
por parte de estas drogas.
Engberg y Lundberg (1969)^ y Lundberg (1969) plantearon la 
posibilidad de que el generador central modular de patrones sé­
ria capaz de producir la actividad alternante siendo el feed­
back aferente séria el encargado de modelar y refinar la senal 
bruta producida por éste traduciendola en la actividad EMG' ca- 
racteristica. Sin embargo Székely et al. (1969) demostré que, 
adn tras la desaferentacién, el patrén especifico de algunos 
mdsculos persistia y el îMG de un animal desaferentado no se 
convertia en una simple altemancia de flexores y extensores 
como séria de suponer si fuera cierta la hipétesis de Engberg 
y Lundberg. Sin embargo el patrén pèldia volverse mâs frdgil lo 
que se traducia en una mayor tendencia a presentar patrones eu- 
némalos o en que algun extensor se activara, aunque generalmen 
te transitoriamente, como un flexor (Grillner y Zangger 1975)V 
la coordinacién de las patas se mantenia tras la seccién de las 
raices dorsales.
Gnillner (1975) ha hecho una revisién de los experimentos 
de desaferentacién llevados en diferentes especies animales. 
Récientemente Œrillner y Zangger (I9 8 4) han revisado los efec­
tos de la seccién de las raices dorsales en gatos. Este estu­
dio demostré que la seccién producia una disminucién de la am- 
plitud de los movimientos pero que el patrén EMG se mantenia en 
termines générales. En los extensores, laénica alteracién era 
la ocasional activacién de los flexores de la rodilla antes que 
los del tobillo, aunque esto también se veia en ocasiones en 
el animal intacte a velocidad baja; el mùsculo nedio mantenia
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su patrén, los flexores de tobillo y cadera se mantenian igual 
si bien el iliopsoas podia aumentar la duracién de su descarga 
encontrandose variaciones que afectaban solamente a la duracién 
de la segunda descarga en el mdsculo semitendinoso.
Todas estas evidencias llevaron a plantear en la década 
de los setenta que el sistema nervioso utilizaba ambos elemen- 
tosi de una parte posee un circuito generador a nivel espinal 
que se acuna como GCF (generador central de patrones)^ y de o- 
tra utiliza también la informacién sensorial que le llega. El 
feedback sensorial ejerceria un efecto reforzante del patrén 
y podria influir en la duracién de las diferentes fases, si 
bien el ajuste temporal es, en dltimo término, determindo cen- 
tralmente.
Se ha cuestionado que la seccién de las raices dorsales 
produzca una desaferentacién total por la presencia de fibras 
amielinicas aferentes en las raices ventrales (desde regiones 
viscérales y somâticas activadas por estîmulos nociceptivos) 
junto a una pequena cantidad de aferentes mielinicas; sin em­
bargo no parece que estas fibras pudieran ser importantes,
ESTUDIO DE LA LOCOMOCION.
La mayor parte de los estudios sobre la locomocién se han 
realizado en vertebrados superiores y concretamente en el gato 
y el perro. Su estudio ha permitido, por medio de diferentes 
preparaciones, el conocimiento de la secuencia compleja de sus 
movimientos durante la locomocién, el control de su inicio, la 
regulacién de la velocidad, las interacciones refiejas, sus ba 
ses neuroquimicas, el papel del control supraespinal, etc. Sin 
embargo, la complejidad de su sistema nervioso plantea un limi­
te al conocimiento del control locomotor en el conocimiento de 
las neuronas individuales y de sus conexiones Intimas que son
- 45 -
rauch.0 mâs fâciles de determinar en los animales inferiores con 
sistemas nerviosos mas simples. Losestudios hasta ahora reali­
zados han permitido ver que las estructuras y esquemas locomo­
tores son similares en todos los vertebrados, por lo que la in 
formacién obtenida en los animales inferiores puede servir pa­
ra comprender la de los mas superiores. De ah£ que ultimamente 
se esté derivando gran parte del estudio del control locomotor 
hacia la lamprea, un ciclostomo (pez priraitivo) cuya médula y 
tronco cerebral, desmielinizado, pueden mantener se ”in vitro'* 
y someterse a diferentes manipulaciones aun sin movimientos 
(locomocién ficticia) y usando técnicas que no pueden usarse 
"in vivo". En esta linea destacan los trabajos de Gï*illner(198l), 
(Gÿillner y Zangger (1982)', Wallen (1983), GRrillner (1985), etc.
No obstante, la mayor parte de los datos recogidos en es­
te trabajo proceden como hemos dicho del estudio de vertebra#)s 
superiores especialmente del gato del que se han usado diferen­
tes preparaciones por medio de secciones a distintos niveles 
del sistema nervioso y de cuyo estudio se han podido inferir 
datos indirect os del papel desempeflado por las estructuras eli 
minadas o destruidas a partir de los déficits aparecidos. Estos 
estudios, junto con los de estimulacién y las técnicas de mar- 
caje de proyecciones y vias, son las principales fuentes de re 
sultados en las investigaciones del control locomotor.
Sin perjuicio de que en su capitule respective vayamos re- 
pasando los diferentes déficits inducidos por las lesiones de 
los centros nerviosos, examinaremos a continuacién las princi­
pales usadas.
En el animal decorticado, tante vertebrado superior como 
inferior, si se mantienen intactes los ganglios basales el sis 
tema nervioso es capaz de iniciar gran cantidad de movimientos 
complejos adaptados a las necesidades del medio y del animal y 
mantener gran parte del répertorie de su comportamiento: ali- 
menticio, sexual, etc. En general, el animal se muestra hiper-
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activo mostrando respuestas de escapes ante estimules que el 
intacte inducen respuestas de interés; aparecen périodes de 
reposo intercalados con los de locomocién y el répertorie de 
opciones implicadas en la marcha se encuentra reducido.
La lesién bilateral del ndcleo caudado produce el llamado 
sindrorae de aproximacién obligada en el que el animal persigue 
los objetos que se le presentan en su campe visual y la marcha 
inducida es a saitos, ya que cualquier objeto nuevo detiene el 
movimiento (Garcia-BUll 1986). Segun Denny-Bi*own (CL962) la le­
sién del caudado liberaria automatismes corticales determinados 
visualmente.
La lesién del ndcleo interpendicular a nivel del mesencé 
falo produce la llamada marcha de progresién obstinada. En ella 
el animal anda sin detemerse ante un obstdculo como una pared. 
Se diferencia del anterior, ademâs de por su carâcter transite 
rio, porque no esté adaptado al medio. Morrison et al (1977) y 
Grillner (1981) lo han querido relacionar con lesiones de las 
conexiones entre el tegmentum pontino y el locus coeruleus, que 
liberarian a este dltirao durante el sueho y producirian movi­
mientos seudolocomotores durante el sueno REM. Fara Garcia-Rill 
(1 9 8 6) estaria en relacién con la desaparicién de influencias 
inhibitorias telencefâlicas sobre el diencéfalo.
La seccién del tronco cerebral por un piano que pase era 
neal al margen rostral del cuerpo mamilar hasta un punto por 
encima del tubérculo cuadrigémino superior (preparacién preco- 
licular-premamilar) no aboie la locomocién. De hecho, el animal 
présenta episodios de movimientos locomotores espontâneos y bien 
coordinados, manteniendojtambién un buen equilibrio aunque es 
incapaz de detenerse ante un obstâculo; présenta también perio 
dos de reposo.
La estimulacién de la superficie rostral de la seccién (a 
la altura del nùcleo subtalâmico) induce movimientos locomoto 
res cuya amplitud depends de la intensidad pudlendose pasar de
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la marcha al galope. Un estlmulo exteroceptivo, como un peque- 
no pellizco, induce también actividad locomotora y su adicién 
a la estimulacién eléctrica aumenta el efecto de ésta para una 
intensidad de estimulo dada.
En la preparacién precclicular-postmamilar el piano de sec­
cién pasa caudal al cuerpo mamilar y rostral al coliculo supe­
rior. No aparecen en este caso movimientos de locomocién espon 
tânea aunque la estimulacién eléctrica a nivel del mesencéfalo 
unos seis o siete mm debajo del coliculo y a cuatro mm de la li 
nea media inducen una actividad locomotora que es en todo iden- 
tica a lai del animal intact o en cuanto a amplitud y duracién de 
su patrén EMG. El aumento de la intensidad del estimulo extero 
ceptivo o la colocacién de una cinta rodante mévil bajo sus pies 
son también capaces de aumentar la velocidad del animal sometido 
a estimulo eléctrico, adaptândose el animal a la velocidad de 
la cinta dentro de un amplio margen. La zona estimulada corres 
ponde a la "regién locomotora me s enc e fâlica"(RLM ).
En el caso de la seccién intercolicular (entre los tubér^ 
cul os cuadrigéminos superiores e inferiores)'* no se encuentran 
movimientos espontâneos. Bard y Racht ((1958)' encontré, sin em­
bargo, locomocién espontânea en esta preparacién al cabo de unos 
dias.
Tras una seccién a nivel protuberancial o bülbar no se en 
cuentra activada locomotora, presentando el animal rigidez de 
descerebracién. Sin embargo, al cabo de las semanas puede pre­
sentar episodios de marcha espontânea con un patrén de activi­
dad EMG y coordinacién similares a las del animal intact o.
La seccién espinal se estudiara mâs adelante.
Pinalmente, cuando se estudia la actividad EMG a nivel de 
una pata, la informacién sensorial desde otras extremidades pue 
de interferir la actividad locomotora del miembro en estudio 
aun en condiciones de desaferentacién por lo que puede estudiar-
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se dicha actividad M G  bajo condiciones de curarizacién a ni­
vel de las raices nerviosas. El estudio de la locomocién en 
esta situacién recibe el nombre de "locomocién ficticia".
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IV . p a r t ic ip a c io n  d e  l a
M E D U L A  EN LA LOCOMOCION.
IV. PARTICIPACION DE XA MEDULA EN LA LOCOMOCION.
Exister! numerosas evidencias que apoyan la idea que 
planteara Brown de la existencia en la médula de los elementos 
precisos para generar la marcha.
Los animales espinales desde los peces a los vertebrados 
superiores son capaces de realizar movimientos de marcha asi 
como de regular la coordinacién entre las diferentes patas du 
rante la misma cambiando de un patrén a otro, de forma similar 
a como lo hacen los animales intactes. Sin embargo, la mayor 
parte de ellos muestran una severa disminucién de su capacidad 
de mantener el equilibrio. Los centros superiores intervendrian 
activando los circuitos espinales y ajustando ciertos aspectos 
de la locomocién. Los estudios de las preparaciones esoinales 
nos informan de lo que la médula es capaz de hacer por si mis­
ma pero no sobre el papel que taies circuitos jugarian cuando 
los centros supraespinales estan influyendo sobre ellos.
Experimentos de seccién medular se han realizado en mu- 
chas especies con resultados en gran parte trasladables de una 
a otras. Grillner (1975)'' hizo una revisién de ellos. Desde en- 
tonces se han aportados algunos trabajos nuevos y brevemente 
los estudiaremos:
1. Peces y cordados inferiores. Muchos de ellos exhi- 
ben locomocién espontanea tras su espinalizacién y si no es asi 
tras la aplicacién de estimulos exteroceptivos que aumentan 3a 
frecuencia de los movimientos, pero manteniendo siempre el in- 
tervalo fâsico entre segmentos. La seccién, por ejemplo, del 
anfioxo en varias porciones permits observar que se conservan 
los movimientos de natacién en cada uno de los segmentos. La 
coordinacién entre las aletas pectorales y pélvicas se mantie- 
ne incluso en condiciones "in vitro" como en el caso de la lam-
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prea.
La onda de movimiento puede transmitirse pasivamente a lo 
largo del cuerpo y, asi, los segmentos por encima y por debajo 
del nivel de seccién medular pueden mostrar una actividad EMG' 
acoplada correctamente segun el intervalo, lo que se explica- 
rfa por las influencias sensoriales sobre la médula.
2. Anfibios; tras la seccién espinal y su recupera- 
cién son capaces de realizar movimientos de marcha, salto o de 
nado. Gray observé en anfibios espinales que los movimientos 
flexores eran actives en tanto que los extensores eran en gran 
parte pasivos.
3. Reptiles: la seccién del cuerpo (y por tanto de 
la médula) a nivel medio ha demostrado la capacidad de las pa­
tas posteriores de realizar movimientos de marcha. La aplica­
cién de un estimulo exteroceptivo es capaz de inducir la marcha 
manteniendo ésta tras terminar el estimulo.
4. Fâjaros: no son capaces de andar por el déficit 
severo del equilibrio que présenta aunque sus extremidades rea 
lizan movimientos de marcha. En algunos estos movimientos se 
mantienen durante algdn tiempo y recuperan el tono siendo ca^ 
paces de andar por estimulacién exteroceptiva.
5. Mamiferos: Tras la seccién medular solamente se 
pueden evocar algunos refiejos fâsicos que simulan ciertos pa 
trônes de marcha pero no se logra inducir ésta.
Si el animal es mantenido vivo durante algén tiempo y una 
vez recuperado del shock espinal, tiempo consumido en la apari 
cién de ciertos cambios plàsticos, es posible inducir en él mo 
vimientos de marcha. El equilibrio y el control anticipatorio 
estan drasticamente disminuidos.
Ya Preusberg (1874) y Eichhorst y Niauyn (1874) observaron 
que los perros espinales torâcicos no eran capaces de sostenerse 
por si mismos apareciendo movimientos de marcha en las patas
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posteriores por estimulo exteroceptivo o al mantener al animal 
en el aire con las patas en extensién,
Philippson (1905)' con técnicas fotogrâficas describiô las 
fases de la marcha en perros espinales afirmando que no exis- 
tian diferencias entre los movimientos de estos y los normales. 
Sin embargo Magnus (1924) y ten Cate (1940) cuestionaron tal 
similitude Segun Philippson las patas posteriores del animal 
espinal eran capaces de mantener los cuartos traseros y el pe­
so del cuerpo del animal. Este extreme fue también posterior­
mente comprobado por Grillner (1973, 1975, 1978) y otros au- 
tores que observaron que la mayoria de los gatos que eran es- 
pinalizados poco después de nacer (una o dos semanas) eran ca­
paces de cierto soporte y solo requeriàn de cierta estabiliza- 
cién lateral. Eidelberg et al (1980) que use en su estudio ga­
tos espinaliaados de adultes y cronicamente vio que estos eran 
incapaces de soportar sus cuartos traseros salvo que se aplica 
ra un estimulo exteroceptivo (pellizco de la qoola o colocacién 
de una cinta mévil) que aumentarse el tono extensor de sus pa­
tas posteriores. Aunque se podria pensar que no existe tal au- 
mento de actividad extensora y que la extensién se produce al 
ser arrastrada la pata por la cinta, realmente los extensores 
estan activos y si se arîade ademâs un estimulo eut âne o aumenta 
el nivel de excitabilidad medular y el empuje extensor de la 
pata posterior se hace muy potente. Animales crénicos esninali 
zados son capaces de soportar el peso de sus cuartos traseros 
por medio de maniobras farmacolégicas que aumentan la excitabi­
lidad medular (Porssberg y Grillner 1973)). ^a diferencia entre 
gatos adultes y jévenes la explica Eidelberg por fenémenos de 
plasticidad neuronal en el caso del gato joven.
El estudio EMGrâfico del gato espinal y su coraparacién con 
el normal ha permitido demostrar en numerosos estudios que el 
patrén locomotor bâsico se mantiene conservandose también la
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actividad EMGrâfica peculiar que algunos mûsculos tienen (figu­
ra 8). Solamente se han encontrado pequenas diferencias y no en 
todos los casos ni por todos los autores. Asi por ejemplo la ac 
tivaciôn del tibial anterior puede ser simultânea con la de los 
musculos flexores de la rodilla o puede verse un cierto retraso 
de la segunda descarga del semitendinoso (Pbrssberg et al 1980).
El gato espinal es capaz de adaptarse a la velocidad de la 
cinta mévil (disminucién de la fase de apoyo) mediante los cam­
bios de coordinacién oportunos lo mismo que al animal intacto.
Una velocidad intermedia produce a menudo cambios entre pasos 
de marcha alternante con otros no alternantes y asi sucesivamen 
te. Se ha encontrado, sin embargo, que el rango de velocidad al 
que puede adaptarse el gato espinal con una marcha éptima es ma 
yor en los gatos jovenes que en los mayores (Eidelberg et al.
1 9 80) y en cualquier caso al go menor que en el gato intacto ((Trill 
ner 1981) . Con el aumento de la velocidad, el patrén locomo­
tor puede hacerse mâs irregular e inestable. Esta adaptacién 
a la velocidad a la cinta se explica por el feedback sensorial 
desde la pata en movimiento.
El aumento de la velocidad va acompanando de un aumento 
de las movimientos y de la propia actividad muscular de forma 
similar a lo encontrado en el gato intacto.
Los movimientos angulares de las articulaciones eran tam­
bién similares a los encontrados en el animal intacto asi como 
también la La. En los gatos adultos espinales aunque los valo- 
res medios de la duracién de las diferentes fases del ciclo e- 
ran similares a las del intacto la variabilidad era mucho mayor.
En estos gatos adultos también se encontraron algunos cambios 
en el acoplamiento entre las articulaciones de rodilla y tobi­
llo (Eidelberg et al 1980). También esto se ha atribuido al fac 
tor de plasticidad neuronal de los gatos mâs jovenes. Esta di­
ferencia sugiere ademâs que la pauta de contraccién muscular en 
cada ciclo aunque basicamente determinada por el generador seg-
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mentario, es modulada poderosamente por las influencias supraes- 
pinales ademâs de por las aferencias reflejas. Para explicar la 
capacidad de los gatos jévenes espinales de producir una locomo­
cién mâs similar a la normal también se ha sugerido que el pro- 
ceso de encefalizacién tras el nacimiento desplazase la funcién 
locomotora a las porciones mâs altas del sistema nervioso en la 
ontogenia (ver capitulo correspondiente)'. Sin embargo no parece 
admitirse esto por muchos autores que han conseguido inducir la 
locomocién en el adulto con un patrén muy similar al presente 
en los jovenes.
La seccién medular a nivel torâcico altera la coordinacién 
entre las patas delanteras y traseras al interrumpir las cone­
xiones existantes entre los ensanchamientos lumbares y cervica­
les (English 1979, Miller y van der Meché 1976, Eidelberg et al
1980), aunque se mantiene el acoplamiento entre las dos patas 
de la misma cintura articular por medio de las conexiones seg- 
mentarias cruzadas.
La capacidad de locomocién de las preparaciones crénicas 
no puede explicarse simplemente por cambios plàsticos puosto 
que en las preparaciones agudas la administracién de precurso- 
res noradrenergicos induce también actividad locomotora y es 
similar a la descrita en las preparaciones crénicas.
En las preparaciones espinales, las aferencias inespeci- 
ficas desde las patas en movimiento. proporcionan un estimulo 
extra al circuito espinal cuya excitabilidad no depende ya de 
las influencias supraespinales.
Parece que estas influencias supraespinales aumentarian 
en importancia al avanzar en la escala filogénica y asi lo de- 
muestra el estudio de Eidelberg et al (1981) llevado a cabo en 
monos espinales. Este autor uso diferentes tipos de preparacio­
nes y observé su comportamiento.
En los monos espinales agudos no se observaba ningdn tipo 
de altemancia ritmica flexo-extensora ni siauiera cuando se
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les estimulaba con drogas.
En los monos espinales crénicos tras la recuperacién del 
shock espinal (très o cuatro semanas) el animal mantenia un 
buen tono y refiejos tendinosos pero no se observaba ningûn 
tipo de actividad locomotora al colocarle sobre una cinta con­
tinua mévil y al someterles a estîmulos que habitualmente eran 
capaces de inducirla en gatos o perros espinales (estîmulos eu 
tâneos, extensién mâxima a nivel de la cadera, administracién 
de clonidina...).
La incapacidad de inducir la marcha en el mono espinal po 
drla deberse a varios factores:
-a la edad de los monos, aunque este factor 
no parece ser importante por cuanto en perros y gatos espinales 
jovenes la locomocién se induce mâs facilmente que en los ani­
males adultos.
- otra posibilidad planteada es que no exis 
tieran en los primates circuitos generadores medulares lo cual 
no parece probable por cuanto se han encontrado evidencias para 
su existencia en todos los mamiferos incluido el hombre.
- mâs probable parece que en los primates 
el circuito dependa mas marcadamente de las influencias supra^ 
espinales facilitadoras.
Estos autores examinaron también monos con secciones par- 
ciales de la médula observando aquellas porciones que resulta- 
ban ser imprescindibles dejar intactas para que se conservara 
la marcha taies como el cordon ventrolateral (ver mâs adelante). 
También estudiaron la locomocién evocada desde las regiones lo- 
comotoras mesencefâlica y subtalâmica.
No existen evidencias de marcha en el hombre tras la sec­
cién total y los datos aportados sobre recuperacién de la loco­
mocién tras la seccién total (Holmes 1913, Riddochs 1927) pare-
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cen ser falsos conservandose en ellos la porcién ventral de la 
médula. La explicacién en el hombre serla similar a la aporta^- 
da por Eidelberg et al en monos.
GENERADOR CENTRAL DE PATRONES (GCP) DE LA LOCOMOCION.
Todo el patrén de actividad motora existante en el animal 
espinal cuyas aferencias han side suprimidas ha de producirse 
necesariamente en el interior de la médula. La médula contiene 
en si misma los circuitos nerviosos para la generacién del pa­
trén bâsico de locomocién. Estos circuitos constituyen el lla­
mado GCP, término que, aunque acuhado recientemente y que se 
extiende en el sistema nervioso en el control de otras muchas 
actividades motoras (rascado, respiracién, masticacién, etc), 
no es sin embargo nuevo y ya se encontraba esbozado en el méde 
lo de circuito del medio-centro (ver mâs adelante) planteado 
por Brown en 1911.
Es évidente que el que el GCF pueda producir locomocién 
sin influencias extemas ni suprae spinal es no significa en mo­
do alguno que estas no influyan sobre el mismo durante la loco 
mocién.
Como vimos al principio se pensaba que el GCP producirfa 
una activacién flexo-extensora bâsica que las aferencias exter 
nas "refinarian" o modularian en forma adecuada. Se sabe sin 
embargo, que el ŒCP es capaz de producir un patrén locomotor 
comptejo incluyendo aspectos muy determinados de la actividad 
muscular. Ello podria llevar a pensar que las influencias exter 
nas serian sehales ténicas no moduladas en si mismas que actua- 
rian activando y llevando el nivel de excitabilidad del GCP al 
nivel adecuado para iniciar la locomocién. Sin embargo como ve 
remos en secciones siguientes las influencias supraespinales no 
actuan asi, al menos exclusivamente, y junto con ciertas sena- 
les no moduladas sobre GCP también actuarian influencias modu-
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ladas "refinando" la sinergia bâsica y la coordinacién entre 
extremidades producida por los mecanismos espinales. Asimismo 
las aferencias sensoriales modular!an ciertos aspectos de la 
actividad del GCP (o bien al rêvés).
La compresién de la locomocién y de su generacién por par 
te de GCP exige el conocimiento de varios aspectos: a)el de los 
elementos neuronales que lo constituyen y de su actividad, b)* la 
forma en que los elementos se interconexionan, c) la forma en 
que los GCPs se conectan entre si para la produccién de una lo 
comocién coordinada y d) como actuan las diferentes aferencias 
supraespinales y sensoriales sobre él. Todos estos aspectos se 
iran desarrollando en éste y en sucesivos capitules.
El concepto de GCP no es el de una entidad anatémica sino 
realmente funcional cuyos elementos pueden encontrarse en pun- 
tos muy distantes dentro del sistema nervioso central.
Un primer problema que se planteé fue el de determinar si 
el GCP que contrôla la locomocién séria uno comûn que se encar 
garia de la generacién de actividad en todas las extremidades 
del animal o si, por el contrario existiria uno en relacién a 
cada uno de los miembros, los cuales se interconexionarian en­
tre si para la coordinacién adecuada.
Ya en la década de los treinta, von Holst sugirié que la 
coordinacién entre las diferentes aletas de los peces era el 
resultado de la interaccién entre centros neuronales indepen- 
dientes que controlaban cada aleta. Las intemeuronas respon­
sables de la coordinacién entre los diferentes generadores han 
sido demostradas en cucaarachas y cangrejos (Pearson y Iles 1973, 
Stein 19 7 1, 1 9 7 4, 19 76)). La existencia de un generador que con­
trôla los movimientos de cada pata es también évidente a raiz^ 
del trabajo de POrssberg et al (1980bque demostré como los 
gatos espinales, cuyas patas posteriores eran colocadas sobre 
cintas que se movian a diferente velocidad mantenian la coordi-
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nacién entre arabas patas ps'ro que sin embargo llegado a un de- 
terminado -ounto podia verse como una de las patas ejecutaba 
très o cuatro ciclos mientras la otra solo hacla uno. También 
en el hombre se ha demostrado la existencia de generadores in 
dependientes para cada piema y, asi, se ha visto como los mo­
vimientos del pataleo del nino (que presentan una estructura 
del ciclo similar al de la marcha) (ver capitulo de ontogenia) 
se realizan en un principio independiente en cada piema para 
p osteriormente irse acoplando (Thelen et âl 1981)%
Es mâs, se ha sugerido (TSÆiller y Scott 1980, Grillner y 
Wallén 1 9 8 5) la existencia de "uiüdades GCP” que controlarian 
la actividad motora de grupos musculares sinérgicos (0 una pa­
re ja de mdsculos antagonistes flexor y extensor) en tomo a u- 
na articulacién. Esto viene dado por las evidencias de la exis 
tencia de un control parcial independiente de grupos musculares 
asi como también por la posibilidad, por ejemplo, de disociar 
la coordinacién entre los movimientos de la rodilla y cadera 
cuando se pasa de la marcha hacia adelante a la marcha hacia 
atras (ver capitulo de control refie jo). CTada uni dad GCP ten- 
dria los elementos precisos para generar por si misma los ira- 
pulsos hacia su grupo muscular. La coordinacién entre los dife 
rentes mdsculos y articulaciones del miembro entero se produci 
ria por la interaccién entte estas unidades GCP y asi las que 
controlan mdsculos sinérgicos se excitarian mutuamente, las que 
tienen actividades diferentes tendrian conexiones inhibitorias 
y las relaciones fâsicas especificas se producirian por formas 
de interaccién mâs comÿlejas como veremos. El acoplamiento de 
unidades GCP que controlan los raûsculos a nivel de las diferen 
tes articulaciones de una extremidad durante la marcha podria 
deshacerse en la realizacién de otros movimientos que requieren 
la participacién de solo alguna articulacién aislada (figura 12) 
(Grillner y Wallén I98 5). Asimismo Grillner (1986 ) afirma quas
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la existencia de unidades GCP corabinadas en multiples formas 
permite ademâs modes de coordinaciôn màs variados que un GCP 
que controlara los movimientos de todo el miembro,
Parece existir también un GCP que controlarfa la muscula- 
tura axial del tronco que como vimos se activaba durante la lo 
comocién. Su interaccién con los que controlan los movimientos 
de las patas permitirian las diferentes formas de coordinacién.
La capacidad de control de este GCP sobre la actividad de los 
mûsculos del tronco persiste tras la seccién espinal (Zomlefer 
et al 19 8 4, Thorstensson et al 1982, Armstrong 1986).
Gf’illner (1981) propone dos posibilidades conceptuales de
GCP:
1. el GCP estaria constituido por un con- 
junto de neuronas espinales involucradas en el acto motor de la 
marcha que serian activadas por aferencias supraespinales dando 
como resultado el establecimiento de un determinado patrén motor.
2. el GCP para la locomocién produce ésta 
al ser activadas una serie de intemeuronas por las influencias 
supraespinales pudiendo algunas de las mismas intemeuronas for 
mar parte, en otras circunstancias, de GCP implicados en otras 
actos motore s compartiendo ambos GCPs gran parte de sus neuro­
nas (Berkinblit et al 1978).
Por los datos presentados hasta el momento en el présente 
estudio, la segunda hipétesis parece ser la mâs probable. Las
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influencias descendantes mas que actuar directemente sobre las 
motoneuronas transmitiendo informacién detallada lo harian so­
bre los GCPs.
COORDINACION e INTERACCIONES ENTRE GCPs.
La actividad de un miembro séria, por tanto, el resul­
tado de la combinacién, en forma adecuada, de la actividad de u- 
nidades GCPs individuales.
La interaccién entre unidades GCPs en diferentes formas 
permite explicar la sincronizacién, altemancia u otros acopla- 
mientos mâs especificos entre los diferentes mdsculos controla- 
dos por circuitos distintos. Las formas bâsicas de interaccién 
se pueden explicar por los très mecanismos siguientes (figura 
13) (Grillner 1981):
1. Si los très GGPs de la figura estan des 
conectados producirian patrones de actividad independiente.
2. Si dos de ellos se excitan mutuamente 
se producirla su activacién simultânea (sincronizacién). Si a 
su vez inhiben a un tercero, este dltimo raostrara una activi­
dad alternante con los otros dos (altemancia).
3. Si dos circuitos GCPs conectados por 
un mécanisme inhibitorio que producen una activacién alteman­
te de los mismos actda inhibiendo un tercer GCP, este dltimo 
descargarla cuando fuera desinhibido, es decir, entre los/ inw 
pulsos principales, dando lugar a un patrén mas complicado.
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Mecanismos de interaccién entre GCPs de este tipo, y por 
supuesto otros mâs complejoa, serv-irian para explicar la alter- 
nancia flexora-extensora o el complicado patrén de los mdsculos 
bifuncionales.
La interaccién entre GCPs prdduciria los diferentes tipos 
de coordinacién de la marcha cuadrdpeda o la coordinacién inter 
segmentaria de los movimientos ondulâtorios en la lam-prea o ex- 
plicaria la posibilidad de la marcha adelante y atrâs.
1. Marcha cuadrdpeda;
La coordinacién alternante entre patas delanteras y trase 
ras se explicaria por acoplamiento inhibitorio reciproco entre 
sus circuitos.
La no alternante por un mecanismo de excitacién mutua entre 
extremidades de la misma cintura articular. Ademâs, en el caso de 
la no alternante, se producirâ la coordinacién con el GCP que 
contrôla los mdsculos del tronco para producir los movimientos 
de flexién-extensién.
El cambio, por ejemplo, de un trote a un galope se produci- 
ria , de acuerdo a la figura 14 (Gi'illner y Wallén 1985) , por 
el cambio de una conexién inhibitoria entre los GCP s de las ex 
treraidades de una misma cintura articular por una conexién ex­
citait oria. mutua.
2. Marcha ondulâtoria:
El intervalo fâsico existante entre los segmentos adyacen­
tes que se ve en la lamprea y otros peces séria el resultado del 
acoplamiento fâsico entre los generadores a lo largo de toda la 
médula. Este intervalo es rostrocaudal si el animal se desplaza 
hacia adelante y caudorostral si se desplaza hacia atrâs. Tam­
bién es posible que un segmente imtemo.sea el que genere el 
intervalo que avanza en ambas direcciones ('cuando dicho segmen­
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Una posibilidad para explicar esto serfa la existencia de 
un acoDlamiento de GCPs adyacentes por medio de neuronas propio 
espinales. Otra seria la existencia de dos circuitos en la mé­
dula, uno para la locomocién hacia adelante y otro para la diri 
gida hacia atrâs. Parece que la primera posibilidad seria la mâs 
probable (Grillner y Wallén 1985). A^i pues, parecen existir 
neuronas coordinadoras rostrocaudales o caudorostrales (Stein 
19 78) conectadas con los generadores de segmentos adyacentes.
De la misma manera, el cambio de una marcha adelante 
a una marcha atrâs, se podria producir en un cuadrâpedo o en el 
hombre por un cambio entre los mecanismos de interaccién entre 
los GCPs. Este cambio supone una modificacién del esquema se- 
cuencial de activacién muscular de 1809. Asi, durante la marcha 
hacia atrâs, la cadera estâ flexionada durante la fase de apoyo, 
manteniendose extendidas las articulaciones distales en tanto 
que en la marcha hacia adelante' todas las articulaciones estan 
extendidas. La posibilidad de realizar este cambio se ve también 
en el animal espinal. Este cambio de marcha adelante a marcha 
atras se explicaria por el cambio de una conexién mutua excita- 
toria entre los generadores que controlan los extensores de ca­
dera, rodilla y tobillo durante la marcha hacia adelante a una 
conexién mutuamente inhibitoria entre los mismos generadores, al 
pasar a locomocién hacia atrâs (Grillner 1981, Grillner y Wallén 
1985).
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Un mecanismo similar explicaria, por ejemplo, los cambios 
en las relaciones fâsicas de activacién de los diferentes mds­
culos que intervienen en el refiejo de rascado, cuando el esti­
mulo se produce por delante o por detras de la pata que realiza 
el movimiento de rascado (Stein 1983, GPrillner y Wallén I98 5)'.
Por interacciones no bien conocidas se explicarian otras 
formas de locomocién especial como andar sobre las rodillas, 
de puntillas, sobre los talones, etc. Todas estos actos moto­
rs s compartirian posiblemente el mismo circuito GCP que el usa 
do en la locomocién normal, pero con interacciones diferentes.
UTILIZACION DEL GCP EN OTRAS ACTIVIDADES.
Si las unidades GCP controlan la actividad de grupos indi­
viduales estas unidades se pueden, como hemos dicho, usar en o- 
tros actos motores que impliquen el uso de tal grupo muscular.
Asi, por ejemplo, un animal puede utilizar sus extremidades 
delanteras para realizar movimientos precisos que impliquen so­
lo algunas articulaciones. Esa capacidad de fraccionar el esque 
ma de movimientos de toda la piema en movimientos individuales 
de las articulaciones que la componen parece ser una capacidad 
desarrollada durante la evolucién filogénica desde el control 
independiente de todo el miembiro hasta los movimientos comple­
jos de las articulaciones de los dedos. Los vertebrados inferio 
res tienden a usar las extremidades segün patrones de movimien­
to con junto de toda la piema, en flexién 0 en extensién. En los 
vertebrados superiores existe, sin embargo, la capacidad de rea­
lizar movimientos de prensién con sus miembros agarrando algûn 
objeto. Los mamiferos como el gato o aun mâs el mono, son capa­
ces de realizar movimientos aun mâs refinados.
Este esquema de movimientos fraccionados seria inducido 
de varias formas (Grillner y Wallén I985):
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1. sistemas motores desarrollados indepen- 
dientemente del usado en los actos motores bâsicos no usando el 
aparato motor segmentorio que es utilizado para los movimiento s 
que impli can toda la piema,
2, sistemas descendantes que âdquiririan 
un control aparté de los circuitos espinales, de las unidades 
GCP por separado y asi, por ejemplo, el GCP usado en la locomo­
cién para los movimientos de los dedos podria serlo para otros 
movimientos.
La primera posibilidad requerirla el desarrollo de un nue 
vo sistema y en principio no parece légica.
Unos movimientos mâs refinados con la evolucién exigen un 
paralelo refinamiento del control que el sistema nervioso e jer- 
ce sobre el GCP y la perdida del control revertirla a los movi­
mientos en masa de todo el miembro que se observan en los ani­
males inferiores. Api, por ejemplo, las lesiones de las fibras 
corticoespinales directas en un mono producen perdida de los mo 
vimientos independientes de los dedos pero practicamente pueden 
seguir realizando los demâs movimientos. Si, ademâs, se lesionan 
las fibras rubroespinales pierden la capacidad de realizar movi­
mientos independientes de la rauheca, moviendo la extremidad en 
flexién y extensién como un todo. Se ha llegado a sugerir indu 
so que el GCP controlarfa los movimientos de bs articulaciones 
distales en menor grado (ver mas adelante) que dependerfan mâs 
de las influencias supraespinales ((Armstrong 1986)\
NEURONAS IMPLICADAS EN EL GENERADOR ESPINAL.
En los movimientos mâs simples, los refiejos monosinâpti- 
cos o en animales inferiores con sistemas nerviosos simples ré­
sulta relativamente fâcil llegar a conocer las neuronas implica 
das, sus conexiones sinâpticas o sus eferencias. En los animales 
inferiores simples neuronas pueden p roducir efectos importantes
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sobre el movimiento y un nûmero relativamente pequeho de ellas 
puede constituir la poblacién total de neuronas que controlan 
un determinado acto motor pudiendose llegar a la identificacién 
de las neuronas implicadas en los sucesivos experimentos (Jordan 
1983).
En los animales superiorrs y aun mâs en los mamiferos la 
poblacién neuronal que participa en la locomocién es muy amplia 
y sus conexiones mâs complejas. Los circuitos GCP contienen cien 
tos de grupos celulares diferentes que pueden ser importantes 
en el control de la locomocién.
Las motoneuronas no se consideran por muchos autores par­
te intégrante del circuito generador GCP (Grillner 1985, Grill­
ner y Wallén 1985) sino simplemente como un elemento de salida 
sobre el que actua el GCP activandolas o inhibiendolas. Las neu 
ronas responsables de crear el patrén locomotor se incluyen en 
el GCP independientemente de si son responsables de todo este 
esquema o solamente de algunos aspectos de él. Mâs importante 
que forzar la inclusién de una neurona (ver mas adelante) den­
tro de un grupo es el conocimiento de su funcién (Grillner y 
Wallén 1985). Las neuronas del GCP pueden tener funciones dife­
rentes y asi algunas participan en la generacién del ritmo y o- 
tras sin embargo determinar algun aspecto del patrén de salida, 
como por ejemplo, un cambio de fase.
Las neuronas constituyentes del GCP no son del todo conocd 
das y en algunas se discute su inclusién (ver mâs adelante); no 
obstante hay bastante informacién en el caso de algunos inverte 
brados.
Invertebrado s :
Uno de los circuitos locomotores mâs estudiados es el 
iraplicado en la reaccién de huida de la Tritonea diomedea que 
se produce a la estimulacién exteroceptiva. El GCP activa al-








temativamente a las motoneuronas dorso y ventroflexoras respon­
sables del movimiento. Se ban identificado varies tipos de in­
terneuronas: C2, interneuronas dorsales (IND) e interneuronas 
ventrales (INV de dos tipos A y B) (Getting 1983) (fig. 15)> En 
este circuito existen sinapsis de accidn doble o triple y asi 
por e jemplo la inhibe y luego excita a las INV-A o excita y 
posteriormente inhibe a las IND. En un principle excitaria a 
IND e inhibiria a INV-A para posteriormente inhibir IND y exci- 
tar a INV-A. INV-A excitaria a INV-B y eunbas inhibirian a IND. 
INV-B es excitada con cierto retraso porque la depolarizacidn 
sinâptica activaria una corriente de potasio retrasando el po- 
tencial de acciôn.
Otro circuito también muy estudiado es el de la sanguijue 
la cuyo sistema nervioso esté formado por una serie de ganglios 
cada uno de los cuales genera actividad alternante. La oscila- 
ci6n se produce por la ihteraccidn inhibitoria entre intemeu- 
ronas conectadas formando un circuito anular (fig. 16) en el 
que cada neurona estaria inhibida activamente o recuperandose 
tras la desinhibicidn pero antes de reanudar la descarga o por 
ûltimo podria encontrarse activa. Este circuito habia sido ya
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ant-es plant eado teoricamente como modelo de generador por Ske- 
zely (1968) y Kling y Skézely (1968) y le estudiaremos al ha- 
blar de los modelos. La duraciôn del ciclo vendrla dado por el 
tiempo de recuperaciôn de las neuronas.
Vertebrados;
Se ban estudiado los circuitos generadores de muchos 
animales siendo tal vez los mas estudiados los del gato. También 
se ha estudiado en otros animales y ultimamente en la lamprea 
en virtud de las ventajas, ya referidas, en el estudio de la lo 
comociôn.
Si es poco lo que se sabe en los invertebrados menos es aun 
lo que se sabe de los vertebrados aoerca de la organizaciôn in 
terna del GOP o de las neuronas implicadas.
Las senales transmitidas desde el GCP a las motoneuronas 
(MN) consisten en sefîales excitatorias fàsicas desde intemeu- 
ronas (IN) altemando con inhibicidn activa postsinâptica tal 
como se ha visto en la lamprea, el gato, etc (Grillner y Wallén 
1985).
Se conoce poco acerca de las IN que intervienen en el GCP. 
Durante la marcha gran cantidad de IN estan ritmicamente acti­
vas siendo escasos los dates acerca de sus aferencias o proyec 
ciones. Pueden estar activas durante algunas de las fases del 
ciclo, unas durante la extensidn otras durante la flexi6n. Su 
patrôn de actividad sugiere que dentro del circuito juega un 
papel importante la inhibiciün reciproca. Las técnicas histo- 
quimicas pueden contribuirra la identificacidn de las neuronas 
del GCP.
En la lamprea se han identificado dos tipos de IN inhibi- 
torias (Bucharan y Cohen 1982, Grillner y Wallén 1985). IN pre- 
motoras propioespinales contribuirian a la inhibicién reciproca 
de las MN a t rave s de la linea media. En el circuito intemeuro
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nal segmentario de la lamprea s_e. han encontrado neuronas glici 
nérgicas pero no GABAergicas ni serotoninergicas (Grillner 1986) 
segmentarias que sin embargo se han encontrado neuronas en la 
linea media debajo del canal ventral, formando un plexo ventro 
medial dense donde también acaban dendritas de MN e IN premoto 
ras (Sigvardt y Grillner 1981).
En el gato y otros animales se han implicado entre las IN 
que forman parte del GCP diferentes element os; intemeuronas in 
hibitorias la (INIa), células de Renshaw (CR), células del fas 
ciculo espinocerebeloso ventral, células espinobulbares, etc 
(Grillner 1981, Jordan I98 3). La actividad de salida de las IN 
del GCP actuaria sobre las MN correspondientes produciendo en 
estas unas oscilaciones de su potencial de membrana denomina- 
das "potencial de control locomotor"(PCL) y que finalmente lleva 
a la activacién muscular. No estâ del todo claro en que forma 
las IN del GCP contribuyen al PCL (Jordan 1983) (ver mas adelan 
te); existen tres posibilidades:
a) mediante un influjo excitâtorio durante 
la fase depolarizada altemando con un periodo de pequeno 0 nu 
lo influjo sinâptico (disfacilitacién)
b) un estimulo sinâptico inhibitorio duran 
te el periodo hiperpolarizado altemando con otro en que no e- 
xiste (desinhibicién) o
c) por altemancia entre el estimulo sinâp 
tico excitatorio y el inhibitorio.
Células de Renshaw (CR).
Situadas en la lâmina VII de Rexed. Reciben input excitato­
rio de las colaterales axônicas récurrentes de las MN alfa a las 
que a su vez inhiben (inhibicién récurrente)(Renshaw 1941). Es­
ta inhibicién récurrente afecta también a las MN de otros mus 
culos pero no a las de sus antagonistas. También parecen tener 
proyecciones inhibitorias sobre INIa de forma que la estimula-
- 69 -
estimulacién antidrémica de las raices ventrales déprimé los 
PIPS la evocados en las MN antagonistas. Actuan asi desinhibien 
do a los antagonistas. También parece tener influencia sobre o- 
tras IN como las células del fascicule espinocerebeloso ventral 
(ver capitule del cerebelo).
Las proyecciones del CR a otras OR y INIa se extiende Ion 
gitudinalmente mas de 13 mm pero no parecen inhibir a CR contra 
latérales pues no se ha visto que estas proyecciones pasen la 
linea media (Ryall y Piercey 1971).
Severin et al (1968) estudié la frecuencia de descarga de 
las motoneuronas alfa (MNa) ante la estimulacién antidrémica de 
las raices ventrales durante el refiejo de estiramiento y duran 
te la locomocién inducida desde la regién mesencefâlica locomo- 
tora (RLM) observando que la frecuencia de descarga disminuia 
durante el estiramiento estâtico y activo pero no se encontre 
un efecto significative sobre la frecuencia de las mismas MN 
durante la locomocién lo que podria interpretarse de dos for­
mas: bien como una inhibicién de las CR durante la locomocién 
o como la existencia de una excitacién extra, un "exceso de ex 
citacién" segun Severin de las MNa activas durante la locomocién 
que las hace mâs résistantes a los efectos de la hiperpolariza- 
cién producida por las CR inclinandose el autor ruse por la pri 
mera hipétesis y afirmiando que las CR intervendrian escasamente 
en la determinacién de la frecuencia de descarga de las MN du­
rante la marcha.
Posteriormente Peldman y Orlovsky (1975) vieron que al es- 
timular la RLM en condiciones de locomocién ficticia,'junto a 
la estimulacién simultànea de las raices ventrales, se suprimia 
la actividad locomotora. Si se aumentaba la estimulacién de RLM 
la estimulacién antidrémica solo conseguia acortar el periodo 
de actividad de INIa con efectos pequenos sobre la duracién del 
periodo silente. Se atribuye esto a la inhibicién directa o in-
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directa de CR desde RLM o bien que RLM aumenta el nivel de ex­
citacién ténica de INIa sin que la actividad de las CR se vie- 
ra disminuida. Parecen existir multiples vias inhibitorias dis 
tribuidas en la médula que proyectan a CR y asi gran cantidad 
de estiraulos cutdneos producen inhibicién de CR (Wilson 1964).
La inhibicién de CR por aferentes segmentarios e influencias 
supraespinales se ha descrito en situacién de no locomocién en 
gatos espinales y descerebrades.
Bergman et al (1969) encontraron inhibicién de CR tras la 
estimulacién de los aferentes refiejos flexores en gatos espina 
les tratados con DOPA lo que sugeria, en opinién de estos auto- 
res, que la inhibicién de CR durante la marcha era précisa pa­
ra la respuesta refieja a las aferencias y para la marcha rit- 
mica.
Me Créa et al (1980) encontré que esto no era cierto y que 
las CR estaban realmente activas ritmicamente durante la marcha.
Pratt y Jordan (1980) reevaluaron la capacidad de inhibi­
cién récurrente de las CR sobre las MN durante la locomocién 
ante el estimulo antidrémico de las raices ventrales observando 
carabios desde la frecuencia inicial antes del estimulo (Pi), du 
rante (Pe) y posteriormente al estimulo (Pp) en condiciones si 
milares a las de Severin, estudiando la actividad de taies cé­
lulas durante la locomocién.
Estos autores encontraron que la eficacia de la inhibicién 
récurrente no disminuia significativamente durante la locomocién 
y estudiando las Pi y Pe encontré que el AP era una reduccién 
del 72 y 62^ durante los movimientos pasivos ciclicos y la lo­
comocién respectivamente. Existia una relacién entre Pi y Ps en 
ambas situaciones. La inhibicién récurrente es igual en ambas 
situaciones en termines estadisticos. La cuantia de la inhibi­
cién récurrente no es constante como se ha registrado para las 
MN activas tonicamente.
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En algunos casos existia aumento de la frecuencia (en am­
bas situaciones) aunque el efecto neto era inhibitorio. Ello se 
interprété como un estado excitatorio de las INIa que normalmen 
te oscilan en relacién a la actividad de mdsculos agonistas y 
antagonistas.
La diferencia de resultado de Severin y Pratt et al se de- 
be, en opinién de los dltimos a : l) que en la pequeha muestra 
de células estudiada por Severin predominaban las células que 
eran menos inhibidas, 2) o que existiera una mezcla de efectos 
excitatorios e inhibitorios récurrentes no apareciendo efecto 
neto.
La frecuencia de estimulacién también influye en el resul­
tado y, en mener grade, la intensidad de la misma.
La frecuencia de descarga es mayor durante la marcha que 
durante los movimientos pasivos y el Ap estâ en relacién a la 
Pi (Pratt y Jordan 1980). Comparando la inhibicién récurrente 
en ambas situaciones para una misma Pi se encontré igual grade 
de inhibicién.
Granit et al (I960) no encontré, sin embargo, relacién en 
tre el grade de inhibicién récurrente (A P) y la frecuencia de 
descarga de TÆN (Pi). La explicacién de esto se fundament a en 
el efecto de excitacién extra que séria minime cuando la Pi es 
aita y préximo a la P mâxima. Cuando la Pi era baja, la existen 
cia de excitacién extra antagoniza los efectos inhibitorios de 
la estimulacién antidrémica. Granit et al estimularon las raices 
ventrales modificando la frecuencia de estimulacién sincronica- 
mente con los cambios de frecuencia de MN y como el efecto in­
hibitorio esté en relacién con la frecuencia de estimulacién, 
sus expérimentes no eran concluyentes. Granit solo estudié las 
MN tonicamente activas en tanto que Pratt lo hizo solamente en 
las ritmicamente activas y se ha demostrado que durante el es-
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ramiento muscular la mayor!a de OR eran activadas en paralelo 
a las MN ritmicamente activas. Las MN que descargan durante la 
locomocién lo hacen a frecuencias préximas a la mâxima por lo 
que la excitacién extra seria menor y la inhibicién récurrente 
aumentaria al hacerlo la frecuencia de descarga.
La inhibicién récurrente disminuye la frecuencia de des­
carga de las MN por debajo de un valor critico, especifico pa­
ra cada MN, para el cual la unidad motora no se activa. La es­
timulacién de las raices ventrales, a pesar de inhibir MN in- 
dividuales, sin embargo no produjo alteraciones de la locomo­
cién, ni de su ritmicidad y tampoco produjo reajustes de la 
misma.
Admitiendo el hecho de que estas células se encuentran ac 
tivas ritmicamente durante la locomocién parece que su frecuen 
cia de descarga durante la misma ténia su pico en los 45 c/s 
(Jordan 1983) durante periodos similares correspondientes a 
las fases de apoyo y balanceo. Pratt y Jordan (1980)^  estudia- 
ron el momento del ciclo en que se encuentran activas las dife 
rentes neuronas y encontré;
INIa del cuadriceps........32-80^ del ciclo.
MN extensoras .............. 55-100^ MN flexoras  ...0-44^
CR extensoras  .... 55-939^ CR flexoras...... 4-47^
A partir de estos datos se puede observar que la actividad
de las CR esté en relacién con las MN asociadas activandose des
pues de estas lo que indica que su ritmicidad es debida en gran 
parte al influjo excitartorio sinâptico desde las MN. La acti­
vidad mâxima de las CR extensoras tiene lugar al comienzo de 
la hiperpolarizacién de las MN extensoras. La actividad mâxima 
de las CR flexoras se produce al final de la fase de flexién, 
cuando comienza a reducirse la actividad de las MN flexoras 
(Pratt y Jordan 1980, Jordan 1983).
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No parece, por tanto, totalmente determinate el papel 
fisiolégico que jugarian las OR. Podria sugerirse que actuan 
monitorizando el grade de activacién motoneuronal en razén de 
la relacién directa existante entre la frecuencia de descarga 
y la inhibicién reciproca y de la activacién paralela de las 
CR y de las MN activas ritmicamente. Sin embargo, se ha visto 
que la administracién de mecamilamina que antagoniza la exci 
tacién colinérgica de las CR por las MN (tJeki et al 1961, Ja­
mal et al 1982), abolié la actividad de CR durante la locomo­
cién (iniciada desde RLM) demostrando una vez mâs el control 
excitatorio de CR por parte de las MN acopladas. La perdida de 
actividad ritmica de CR no tuvo ningun efecto sobre el PCL de 
las MN aunque aumento el nûmero de potenciales de accién.
También se ha incidido mucho en la importancia de las CR 
en la determinacién de la actividad ritmica de las INIa homé- 
nimas a las que inhiben, detérminando asi el cambio entre gru 
pos de MN antagonistas. Sin embargo la abolicién de la activi 
dad ritmica de CR no élimina la actividad ritmica de las INIa 
aunque su frecuencia aumente. Su papel en el cambio del gene­
rador de una fase a otra seria questionable en opinién de al­
gunos autores. La actividad de CR no es, en opinién de Jordan 
(1 9 8 3), esencial para el circuito y este autor llega a afirmar 
que estas CR (y las INIa) no deben incluirse dentro del GCP o 
al menos de forma exclusiva,como lo hace algun modelo de los 
propuestos, como veremos mas adelante.
Existen también evidencias de que CR alteraria la trans- 
misién del fascicule espinocerebeloso ventral que proporciona 
al cerebelo informacién de la actividad a nivel espinal de las 
IN del GCP.
Intemeuronas inhibitorias la:
Estan localizadas en el asta anterior dorsal a las MN de
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las patas ptrsteriores a nivel lumbar/ lugar donde hay un grupo 
de IN separadas de aquellas implicadas en la respuesta de laten 
cia larga de las MN a la estimulacién de las fibras aferentes 
reflejas flexoras (ARP) tras la administracién de L-DOPA. Se 
han visto proyecciones de INIa de hasta 20mm en direccién ros- 
trocaudal enviando cerca de la mitad de sus axones al funiculo 
ventrolateral ipsilateral y un 10^ al ventral contralateral.
Las INIa también conectan con las células del fascicule espino­
cerebeloso ventral.
Estas neuronas estan activas fasicamente durante la loco­
mocién descargando en la fase del ciclo en que las MN de los 
mûsculos de los que recibe input la estan actives. Su activi­
dad persiste en las preparaciones mesencefâlicas y curarizadas.
Los aferentes fusales la excitan monosinapticamente a. las 
MN de su mûsculo y de mùsculos sinérgicos inhibiendo disinapti 
camente la de los antagonistas a traves de las INIa ipsilatera 
les. Esta inhibicién reciproca hacia las MN no se ha visto en 
las MN intercostales, que participan en la respiracién, aunque 
si presentan excitacién monosinàptica la.
Las INIa reciben también aferencias desde haces descenden 
tes como el corticoespinal (Lundberg y Voorhoeve 1962), vesti­
bule espinal (Hongo et al 1969) y rubroespinsil (Grillner et al 
1966) y desde aferencias musculares II y las eutâneas ipsi y/o 
centralaterales.
Las INIa proporcionarian, en principle, la oscilacién fie 
xién-extensién de los modelos propuestos. Las proyecciones cru 
zadas antes mencionadas podrian servir al acoplamiento entre 
generadores de diferentes patas. Sin embargo no debe ser el d- 
nico mécanisme de acoplamiento (ver mas adelante) pues no se 
han encontrado células que proyecten desde la regién lumbar ba 
ja hasta niveles toracicos.
Las INIa mediarian la inhibicién reciproca en la estimula
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cién de ARP en gatos espinales tratados con L-DOPA.
Las INIa parece que intervendrian en la producciôn de la 
hiperpolarizacién del PCL de las MN. Asi, la administracién de 
estricnina, que inhibe los efectos de las INIa sobre las MN no 
aboie la actividad ritmica locomotora pero si la fase de hiper­
polarizacién de PCL. Tras la aplicacién de estricnina se siguen 
sin embargo encontrando PEPS en las MN.
Los datos antes aportados permiten comprobar que el perio 
do de actividad de INIa del cuadriceps excede al de la fase de 
la fase de extensién del ciclo alcanzando su mâximo al princi- 
pio de la hiperpolarizacién de las MN flexoras.
Si bien a partir de ciertos modelos (ver modelo de Miller 
y Scott) la actividad ritmica de las INIa se explicarla por Im 
actividad inhibitoria periédica desde CR y INIa antagonistas 
como hemos visto la eliminacién de las CR por la mecamilamina 
no inhibe la actividad ritmica de las INIa. Las INIa recibirlan 
tal vez sus aferencias excitatorias reclprocas desde el propio 
GCP como se ha visto por la inhibicién reciproca de las MN in­
ducida por estimulacién de los ARP en las preparaciones trata- 
das con DOPA. La inhibicién récurrente de las INIa impide la 
inhibicién reciproca demasiado intensa durante la marcha y ju- 
garla un papel importante en la determinacién del grade de ac­
tivacién motoneuronal,
Otras intemeuronas:
Otras intemeuronas a nivel de la médula espinal, diferen 
tes de las INIa, estan activas durante el ciclo locomotor; unas 
durante la fase de apoyo, otras durante el balanceo, otras en 
ambas fases y otras en los momentos de transicién. Taies IN for 
marlan parte del GCP o al menos serlan controladas en su acti­
vidad por él. No se conocen ni las aferencias ni las eferencias 
exactas de taies IN (Grillner 1981, Grillner y Wallén 1985). No
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se han identificado In excitâtorias-premotoras en el gato (si
en la lamprea), aunque deben de existir.
A este grupo pertenecerian las IN activas durante las des
cargas flexoras tardias tras la administracién intravenosa de
L-DOPA encontradas en el gato (Jankowska et al 1967) y en las 
que parece existir una inhibicién reciproca por cuanto que unas 
descargan durante el impulse flexor, estando silenciadas las 
otras, que lo harian durante el extensor. Dado que precursores 
noradrenérgicos pueden liberar la locomocién de gatos espinales 
agudos, es posible que taies IN participen en el GCP (Grillner
19 8 1).
ACTIVIDAD SN LAS MOTONEURONAS.
Motoneuronas alfa:
Las MN alfa (MNa) no formarian parte del GCP siendo el pun 
to donde confluye la actividad de este o, en los médelos que las 
incluyen, seria meraraente un elemento de salida de la actividad 
del circuito.
Las MNa, al igual que los mùsculos a los que inervan sus a 
xones, podemos dividirlas en MN extensoras (MNa-e), MN flexoiaas 
(MNa-f) y MN bifuncionales (MNa-bf).
Durante el ciclo locomotor estan sujetas a influencias ex 
citatorias e inhibitorias procédantes del GCP, al igual que se 
ha visto para otros actos ritmicos.
MN flexoras: su actividad esté en relacién estricta 
a la del musculo correspondiente. Durante cada ciclo sufren una 
despolarizacién que se inicia al final del impulse extensor al­
canzando su pico de actividad durante la primera parte de la 
descarga para progresivamente ir decayendo y alcanzar el mini­
me cuando el impulse extensor llega a su mâximo (Perret 1983)
Se realizaron inyecciones electroforéticas de cloro en el
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interior de la célula,hasta alcanzar el potencial de equilihrio 
de éste, revierte el PIPS provocado por una andanada aferente 
en un PEPS. La inyeccién de cloruro provoca mayor concentracién 
del mismo. El transmisor que causa inhibicién provoca aumento 
de la permeabilidad al cloruro, pero ahora el gradiente iénico 
del cloruro es opuesto ahora a su direccién normal lo que hace 
que éste fluya hacia afuera haciendo el medio intracelular me­
nos negative. Al realizar taies inyecciones electroforéticas 
de cloro en las MNa flexoras se produjeron variaciones del po­
tencial de membrana apareciendo dos despolarizaciones por ci­
clo: una durante el iràpulso flexor y que corresponderia a la 
vista anteriormente y una segunda descarga despolarizante que 
se iniciaria préxima al final del impulse flexor con su mâxi­
mo a la vez que el impulso extensor y disminuyendo cuando se 
aproxima el siguiente impulso flexor. La amplitud y duracién 
de esta segunda despolarizacién esté en relacién a la duracién 
y amplitud de la corriente de cloruro viendose disminuida por 
una corriente despolarizante. La amplitud de esta despolariza­
cién también disminuia al hacerlo la duracién o amplitud del 
impulso extensor pero se mantenia constante en su duracién.
Esto apoya que las MNa flexoras estan bajo un input inhi­
bitorio Cl-dependiente de amplitud paralela al impulso exten­
sor (Perret 1983).
MN extensoras: presentan también una despolarizacién 
por ciclo que se inicia al final del imnulso flexor y termina 
al final del propio impulso extensor. La corriente electrofo- 
rética de cloruro induce una nueva despolarizacién durante el 
impulso flexor.
Asi pues en las MNaextensoras y MNa flexoras las despola­
rizaciones que producen la activacién muscular altemarian con 
periodos de inhibicién que se corresponderian con la despolari­
zacién y  descarga de las antagonistas.
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MN bifuncionales: su secuencia de despolarizacién 
y -potenciales de accién guarda una estricta relacién al patrén 
de actividad de taies mùsculos, Estos mùsculos reciben dos se­
riales, una flexora y otra extensora, durante cada ciclo, varian 
do la importancia relative, de ambas en funcién de las aferencias 
La supresién de las aferencias periféricas, por ejemplo, hace 
que el recto anterior reciba una sehal sobre todo flexora y el 
semitendinoso una extensora. La estimulacién ténica exterocep­
tive produciria un aumento de la seâal contraria (Perret y Ca^ - 
belguen 1980). No se han encontrado, sin embargo, diferentes 
poblaciones de MNs en relacién a sus descargas flexoras y ex 
tensoras. Sn el conejo se hn visto subpoblaciones de I# anta­
gonistas inervando un mismo mùsculo, pero estos mùsculos hete- 
rogéneos no se han encontrado en el gato (Vidal et al 1979).
Patrén de descarga de las MN.
Zajac et al (1980) encontraron que el patrén de descarga 
de las MN de las patas posteriores de gatos mesencefâlicos con- 
sistia en dos potenciales de accién separados por un intervalo 
muy corto a los que seguia un tren de potenciales separados por 
un intervalo mas o menos constante (ritmo de descarga preferen- 
te) que era caracteristico de cada célula e invariable con la 
velocidad (aunque la duracién se acortaba), duracién del ciclo 
o intensidad del estimulo de RLM. Un resultado similar se en­
contre en las preparaciones espinales (figura 17).
Tal patrén con un doblete inicial y el tren con una descar 
ga preferente de frecuencia baja que persiste durante todo el 
ciclo, aunque posteriormente la unidad descargarâ a menor fre­
cuencia, parece ser que contribuiria a aumentar la tensién to­
tal que puede desarrollar la unidad motora en condiciones iso- 
métricas (Stein 1979).
Hoffer et al (19 81) encontraron un patron diferente en las
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FIGURA 17
W  registradas durante la locomocién de gatos intactos que has 
ta entonces no hahfan sido estudiados. Este autor encontré en 
registres intracelulares que dichas MN, flexoras o extensoras, 
exhibian un solo impulso por ciclo, cuya frecuencia de descar­
ga, para una unidad ya reclutada, mostraba una raodulacién para­
lela a la actividad del EMG de dicho mùsculo. Sin embargo no se 
encontré practicamente nunca el doblete inicial siendo el pri­
mer intervalo interdescarga mayor que el promedio. El aumento 
de la velocidad se acompahaba de un aumento paralelo en la fre­
cuencia pico y promedio (figura 17).
El patrén de descarga en el animal descerebrado puede in­
terpretarse como si las MN estuvieran sometidas a un estimulo 
de tipo rectangular con amplitud constante e independientemen- 
te de la velocidad de movimiento en tanto que el animal intac­
te parece seguir una funcién de estimulo, cuya amplitud aumen­
taria con la velocidad, con ascenso y descenso gradual.
El comportamiento diferente de ambas preparaciones no pua 
de explicarse por un red u t amiento de poblaciones diferentes 
por cuanto este se produce segùn la ley general ya expuesta 
sino por la supresién de los influjos supraespinales,présentes 
en los gatos intactos, en los gatos espinales y mesencefâlicos 
que afectaria a la capacidad de transmisién de las IN espinales, 
La ventaja, en cuanto a tensién desarrollada por la uni­
dad motora, cuando existen dobletes no seria tal, puesto que 
una contraccién isômétrica mantenida se puede encontrar en una
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postura mantenida pero raramente los mùsculos actûan en condi 
ciones isométricas durant e la locomocién y ya vimos que estos 
estan sujetos a ciclos de alargamiento qrevio a la contraccién 
que aumentan la tensién desarrollada por estos. El aumento de 
la tensién se consigne por un reclutamiento adecuado de las u- 
nidades, regulando la descarga motoneuronal para obtener la mâ 
xima ventaja dentro del rango dinàmico de cada unidad motora 
activada (Hoffer et al 1981).
Determinacién del PCL de las MNs:
No se conocen bien las bases sinâpticas que determinan el 
PCL de las TÆNs.
Jordan (1983) y Shefchyk y Jordan (1985a y b) han estudia 
do la contribucién de las influencias excitatorias e inhibito­
rias en la determinacién del PCL. Se ha estudiado el efecto en 
la conductancia de inyecciones electroforéticas de cloruro en 
MN durante la estimulacién de la regién locomotora mesencefâli 
ca (RLM), encontrandose que mâs de la mitad de las W  no modi- 
ficaban su conductancia (o la resistencia de entrada) durante 
el cambio del reposo a la marcha. Solo algunas mostraban un des 
censo de su resistencia de entrada (menos del 20^). La mayoria 
de las MN modificaban su potencial de membrana en direccién des 
polarisante al estimular electricamente la RLM. No se encontre 
cambio en la conductancia durante el PCL ni en las MNa extenso­
ras (MNa-e) ni en las MNa flexoras (MNa-f) siendo aproximada- 
mente igual durante las fases de despolarizacién e hiperpolari 
zacién del PCL.
Estos datos estaban en desacuerdo con algunos modelos de 
generador como el de Miller-Scott (ver mas adelante) que basa 
la activacién de las MNa-f y MNa-e en un proceso de desinhibi- 
cién ya que en ésta situacién seria de esperar que se produjera 
una disminucién de la resistencia de entrada de las MNs durante
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la fase de hiperpolarizacién del ciclo tanto para MNa-e como 
para MNa-f, sin embargo, dicha resistencia nb variaba y en a- 
quellos pocos casos que lo hizo fue en forma de incremento du 
rante la fase de hiperpolarizacién.
Tampoco es acorde con el médelo generador de impulses fie 
xores, que excitaria a MNa-f e inhibiria a las MNa-e que estan 
sometidas a una excitacién continua (ver mas adelante) en el 
que seria de esperar que la conductancia fuera mâxima durante 
la despolarizacién en MNa-f y en la hiperpolarizacién en Mîîa-e; 
sin embargo esto no ocurre.
Estos datos apoyan la idea de que MN reciben aferencias 
excitatorios e inhibitorias simultâneas.
La existencia de aferencias inhibitorias durante la fase 
de hiperpolarizacién de PCL de caracter fâsico hacia las MNs se 
ha corroborado por diferentes expérimentes. De una parte la es­
tricnina como ya vimos era capaz de abolir la fase hiperpolari- 
zada del PCL sin alterar la actividad ritmica; de otra los efec­
tos que vimos de los iones cloruro sobre las MNa-f y MNa-e son 
capaces de reducir y revertir la fase de hiperpolarizacién del 
PCL. A ello se ahadiria la ritmicidad de las INIa durante la 
locomocién (Jordan 1983, Shefchyk y Jordan 1985 a y b).
No se conoce, sin embargo, la existencia de IN excitatorias 
que pudieran producir los efectos excitatorios hacia las MN. Sin 
embargo taies IN deben posiblemente existir. También hay varies 
hechos, aparté de la constancia de la conductancia durante las 
dos fases del PCL, que apoyan la existencia de una aferencia 
excitatorio. Asi, por ejemplo, la estimulacién de la RLM indu­
ce la aparicién de PEPS en las MNa que son mayores durante la 
fase de despolarizacién del PCL en tanto que durante la fase 
de hiperpolarizacién aparecen PIPS con mayores latencias (ver 
mas adelante). También apoya la existencia de dichas aferencias 
excitatorias la presencia de PEPS en las MN aun después de la
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administracién de estricnina.
No se puede establecer por ahora el origen de taies afe­
rencias inhibitorias y sobre todo excitatorias de forma segu- 
ra pero bien podria ser que las INIa participaran en la inhi­
bicién y que las IN que vimos que estaban implicadas en las 
descargas flexoras tras la administracién de la L-DOPA lo esten 
en la excitacién de MN.
Se ha visto ademâs (Jordan 1983, Shefchyk y Jordan 1984, 
1985a y b) que segùn la localizacién de la aplicacién de las 
corrientes depolarisantes e hiperpolarizantes en las MN el PCL 
se altera de forma diferente. La aplicacién de las corrientes 
a nivel del segmente inicial altera el components excitatorio 
del PCL de forma que la corriente deplarizante disminuira la 
amplitud del PCL y la de la corriente hiperpolarizante lo au­
menta. La aplicacién de las corrientes en é. soma afecta sobre 
todo al components inhibitorio. Esto apoya la idea de que las 
aferencias sinâpticas excitatorias, que corresponden a la fase 
de depolarizacién del PCL, se localizan cerca del segmente ini 
cial de la MN en tanto que la sinapsis inhibitorias que deter­
minan la fase de hiperpolarizacién lo hacen a nivel del soma.
Motoneuronas gamma;
Las MN gamma (MNg) estan activas en fase con las MNa homé 
nimas durante la locomocién (Severin 1967, 1970 ) como se ha 
visto en otros movimientos y en la respiracién. Esta coactiva- 
cién MNa-MNg se ha encontrado en diferentes preparaciones tan­
to espinales como decorticados por lo que puede suponerse que 
ésta se produzca por el GCP. La coactivacién alfa-gamma ha si­
do refiejada en alguno de los médelos de generador propuestos 
(Miller y Scott I98O),
En algunos ciclos, sobre todo al principio y al final del
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periodo de actividad puede haber modulacién ritmica en las a- 
ferencias del huso muscular (que refiejan la actividad de MNg), 
sin activacién homénima de MNa.
La coactivacién alfa-gamma permite que la sensibilidad de 
los husos a los cambios de longitud permanezca constante duran 
te la locomocién, asegurando la activaôién de las aferentes la 
a la menor perturbacién extema. Asi, en un animal que mantiene 
una carga la coactivacién aumenta la actividad extensora prolon 
gando la fase de apoyo del ciclo aumentando la actividad de MNa 
y manteniendo esa fase hasta que se venza la resistencia.
Un posible sustrato para tal coactivacién se explicarla se 
gun Miller y Scott (1980) por proyecciones inhibitorias desde 
CR y INIa que son excitadas tonicamente por vias descendentes 
independientes. Se ha demostrado la existencia de proyecciones 
inhibitorias de CR a MNg ( Sjbstrom y Zangger 1975, Miller y 
Scott 1 9 8 0). Aunque no existen evidencias de la inhibicién de 
INIa sobre las MNg la activacién de aferentes la ha demostrado 
producir PIPS en MNg con latencias de 1,8 ms. De esta forma am 
bos tipos de MN, MNa y MNg, estarian bajo similares proyeccio­
nes aferentes (Miller y Scott 1980).
MODELOS DE GENERADORES.
La actividad ritmica generada a nivel medular puede 
serlo bien por la existencia de células indivi duale s con pro- 
piedades oscilatorias intrinsecas (marcapasos)' 0 por neuronas 
estables que estan interconectadas dentro de un circuito. El 
circuito oscilador ritmico de la locomocién parece depender mas 
de la existencia de un patrén de interconexiones que de la pri 
mera propuesta.
Ya desde principios de siglo se han venido planteando di­
ferentes modelos de generadores centrales de locomocién basan-
—  —
dose en los conocirriientos que de las conexiones a nivel espi­
nal y de las influencias desde niveles superiores y aferencias 
extemas sobre la médula existian en cada momento. Todavia en 
la actualidad es mucho lo que falta por conocer de las interac 
ciones intemeuronales y del funcionamiento intime del GCP.
Las IN conocidas a nivel espinal se han incorporado a los 
distintos modelos de generador. Otros modelos han introducido 
la modulaciôn de estos generadores se produce por estructuras 
superiores como la RLM u otras estructuras pontinas, etc. Es­
tas IN se agrupan en circuitos antagonistas que controlan nd- 
cleos motores también antagonistas. Sin embargo tal actividad 
antagonista no es précisa para la produccién de una actividad 
ritmica como se desprende del patrén de actividad de los mds- 
culos bifuncionales.
Modelo de los medios-centros de Brown (1911).
Brown (1911) fue el primero, como vimos, en plantear la 
existencia de un generador ritmico medular. Su modelo consta 
de dos circuitos neuronales (medios-centros, m.c.) de los que 
uno contrôla a los extensores y otro a los flexores. Estos m.c. 
se inhiben reciprocamente por colaterales inhibitorias. Brown 
no especificé en su modelo si los m.c. estaban formados por MN 
conectadas por colaterales récurrentes inhibitorias o si se tra 
taba de circuitos de IN. La existencia de inhibicién entre IN 
respecte a la descarga L-DOPA ya ha sido referida y esta amplia 
mente demostrada (Bergman et al 1969). De esta forma la activa 
cién del m.c. flexor (que produce la actividad flexora) inhibi 
ria al m.c. extensor (figura 18). Con el tiempo apareceria fa- 
tiga en el m.c. flexor e iria disminuyendo la inhibicién del 
m.c. extensor que empezaria a descargar activandose los mùscu­
los extensores a la vez que inhibiria a m.c. flexor. De esta 
forma se aseguraria una actividad alternante flexora-extensora
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FIGURA 18 Modelo de Brown (1911)
que se mantendrla en tanto los circuitos permaneciesen activos. 
El desequilibrio en la excitaciôn en forma de una dorainancia 11 
géra de la actividad en uno de los grupos intemeuronales ini­
ciaria la altemancia. De la coordinacidn de los generadores de 
las diferentes patas surgirlan los diferentes tipos de locomo- 
ci6n. Su modelo cayo en el olvido hasta que los experimentos de 
Janskowska et al (1967) sobre los efectos de L-DOPA demostraron 
que la estimulacidn de los aferentes de umbral alto tras la ad- 
ministracidn de DOPA produclan actividad alternante flexora-ex­
tensora de larga duraciôn y latencia con depresiôn de las res- 
puestas flexoras ordinaries de corta latencia, que estos auto­
res explicaron por un circuito similar al de Brown. Janskowska 
et al encontraron en la médula lumbar un grupo de IN cuya res­
puesta a la estimulaciôn de las ARP variaba drasticamente tras 
la administracién de DOPA con descargas de larga duracién y que 
dichas IN se encontraban en la regién dorsolateral del asta ven 
tral. Su actividad se encontraba modulada ciclicamente y la des 
truccién de dichas IN incapacitaba al animal para la realizacién 
de la marcha o de cualquier movimiento ritmico de sus patas pos 
teriores, que se volvian rigidas.
Este modelo solo era capaz de explicar una simple alteman 
cia flexién-extensién bifâsica en la que todos los mdsculos tie 
nen el mismo patrén de actividad, pero no explicaba patrones mas
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complejo de actividad muscular. Como ya hemos raencionado, Eng- 
berg y Lundberg (1969) opinaban que este modelo produciria el 
patrén motor bàsico que posteriormente seria "refinado" por la 
accién de las aferencias extemas sobre la actividad especifica 
de cada musculo. Sin embargo, la persistencia de tal actividad 
especifica,aun tras la desaferentacién, echaba por tierra este 
modelo,
Modelo del anillo de Kling y Székely (1968).
Estos autores presentaron un modelo de circuito espinal 
que posteriormente ha sido descrito en la sanguijuela tal y co 
mo vimos. El circuito (figura 16) consta de varias neuronas co­
nectadas en anillo por medio de sinapsis inhibitorias. En el mo 
delo tres neuronas estan conectadas de forma tal que si en una 
(a ) el nivel de excitacién alcanza el umbral descarga, inhibien 
do a la neurona siguiente (C), liberando de esta forma la acti­
vidad de la siguiente (B) que actuaria a su vez inhibiendo a la 
orimera, cerrandose el circuito. Cada célula se podria encon­
trar en las situaciones de excitabilidad ya descritas. La du­
racién del ciclo vendria dada por el tiempo de recuperacién des 
de que la célula es inhibida hasta que vuelve a disparar. Este 
circuito puede estar regulado por influencias extemas. Cada 
neurona puede encontrarse en conexién con MNs en las que deter 
minan una activacién ritmica.
Modelo del anillô de Shik (1976).
Shik y Orlovsky (1976) y Curfinkel y Shik (1973) han pro 
puesto un modelo en que las neuronas se disponen también en a- 
nillo (figura 19).
El modelo parte de una serie de diez supuestos:
1. tal circuito se encontraria, en el caso
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FIGURA 19 Modelo deShiketal.(1976)
del control de las patas posteriores, a nivel lumbar alto.
2. las neuronas del anillo proyectan direc 
ta, o indirectamente a traves de IN, a las MN. La secuencia de 
las proyecciones determinan la secuencia de activaciôn muscular 
durant e el ciclo y la modulaciôn de la excitabilidad de las IN
que participan en los refiejos segmentarios de latencia corta.
3. la velocidad de propagaciôn de la excita 
ôiôn, en cualquier porciôn del anillo, depende de la excitabili 
dad de las neuronas y del ndmero de neuronas activas en las por
ciones previas. En cada porciôn del anillo el ndmero de neuronas
es diferente de forma que la velocidad de propagaciôn no es igual 
en todo el anillo. El camino es "mas ancho” en dos partes, las 
que representan la transiciôn de una fase a otra del ciclo y en 
las que la velocidad de propagaciôn seria myaor por la sumaciôn 
temporal y espacial que se produce sobre un nûmero mayor de cé­
lulas.
4. las conexiones entre axones y dendritas 
de porciones adyacentes no son simétricas, de forma que la velo 
cidad de propagaciôn de la excitacién no es igual en una direc- 
ci6n que en otra.
5. durante el reposo las neuronas del anillo
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serfan inhibidas j no existiria, por tanto, actividad ciclica, 
desapareciendo el anillo como tal. La activacién de las neuro­
nas se produciria por aferencias supraespinales sobre las neu­
ronas de porciones adyacentes. Los impulsos ténicos (descenden­
tes y sensoriales) restauran la actividad del circuito al lle- 
var la excitabilidad de sus células a su nivel umbral de descar 
ga. Sin embargo estas aferencias ténicas no son imprescindibles 
en la actividad del circuito.
6. Las aferencias extemas son importantes 
sobre todo en la fase de apoyo donde la onda se propaga cor la 
porcién mâs estrecha del anillo y donde la velocidad depende mas 
de una aferencia extemas adecuadas.
Para la actividad ciclica del anillo parecen ser mas impor 
tantes las influencias ciclicas que las ténicas por cuanto un 
influjo ténico puede ser insuficiente en la porcién estrecha del 
anillo para facilitar la propagacién y si es muy potente excita 
ria demasiadas porciones en las zonas anchas, haciendo que la 
direccién de propagacién dependa solo de la asimetria entre las 
conexiones de porciones adyacentes del anillo. Sin embargo las 
aferencias ciclicas permiten un ajuste graduai de la excitabili 
dad dando lugar a una propagacién unidireccional a traves del 
mi smo.
7# la velocidad de propagacién de la excita 
cién depende, al menos durante la fase de apoyo, de las aferen­
cias extemas. Esto lleva al acoplamiento fâsico entre la activi 
dad del anillo y los aferencias ciclicas cuya principal fuente 
procédé de la extremidad homénima que se encuantra en movimien­
to, movimiento que viene determinado cor el anillo neuronal. La 
relacién entre la actividad del anillo y los movimientos de la 
pata es un proceso mutuamente dependicnte que explicarla la râ- 
pida adaptacién de la duracién del ciclo a la velocidad de la 
marcha.
-  -
8. El anillo se conecta con un sistema de 
MN antagonistas que interaccionarian reciprocamente, por medio 
de IN o no, sin alteracidn de la actividad del ciclo. A él se 
anaden también las conexiones propioespinales. Pero ambos sis- 
temas aunque participan en la locomocién no son capaces de pro 
ducir la marcha.
9. En reposo, gran némero de neuronas son 
inhibidas tonicamente por neuronas espinales. La activacién de 
sistemas monoaminérgicos descendentes inhibirian el efecto inhi 
bitorio de estas neuronas.
10. ^o se puede excluir la existencia de neu 
ronas inhibitorias en el anillo. Las neuronas de cualquier par­
te del anillo no se disponen en una cadena simple sino segun 
un circuito reverberante lineal que aunque ha sido propuesto pa 
ra otras actividades ritmicas no se ha demostrado en el siste­
ma nervioso de los mamiferos.
A diferencia del modelo de Kling-S^ékely, este modelo es 
capaz de explicar la disminucién de la duracién de la fase de 
apoyo con la velocidad.
Mo de lodel generador de impulsos flexores de_Pe arson_^ 19 76_) ^
Pearson ha estudiado sobre todo la locomocién en inverte­




FIGURA 20 Modelo de Pearson (1976).
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modelo de generador. Pearson y Iles (1973) propusieron un mo­
delo asimétrico en que la actividad ritmica era generada por 
un generador de impulsos flexores (G-IP) que périodicamente ex 
citaba a MNf e inhibla a las MNe.
Pearson y Pourtner (1975) y Pearson (1976) identificaron 
en la cucaracha la existencia de unas IN cuyo potencial oscila 
ba en fase con las descargas de las MNf, Induciendo cambios en 
el potencial de membrana de dicha IN por medio de corrientes 
se reprodujo de descarga de las MN durante la locomocidn.
A partir de estos datos, los autores dedujeron que estas 
IN configuraban un sistema intemeuronal responsable de la des 
carga de los flexores no encontrândose sin embargo un sistema 
extensor équivalente. Las MNe estarian sometidas continuamente 
a un influjo excitador que solo se verla interrumpido desde el 
GIF, La descarga de este generador séria constante en su dura- 
ci6n e independiente de la velocidad, lo que explicarla la cons 
tancia de la fase de balanceo al aumentar ésta (Pearson 1976),
Mode1o_ de_Euler_del_desconectado (1977)»
Este modelo ha sido demostrado en el GCP de la respiracién 
y se ha planteado como posible en la locomocién y en el refiejo 
de rascado, El modelo consiste en neuronas que por medio de ex­
citacién mùtua, elevarlan su nivel de actividad inhibiendo a las 
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IN  a o t r a s  c é lu la s  de a l t o  u m b ra l q u e , a l  s e r  a c t iv a d a s  i n h i b i  
r i a n  a l  p r im e r  g ru p o  que c o n s e c u e n te m e n te  d e ja r l a  de a c t u a r ,  11 
b e ra n d o  a l a s  a n ta g o n is ta s .  A l  cabo de un  t ie m p o  de r e c u p e r a c id n  
se r e a n u d a r la n  l a s  d e s c a rg a s , Una r a o d i f ic a c id n  d e l  GrCP de E u le r  
de l a  r e s p i r a c iô n ,  r e c o g id o  p o r  G r i l l n e r  (1 9 8 1 )  y  a d a p ta d o  pa ­
r a  l a  lo c o m o c id n  a p a re c e  re p re s e n ta d o  en l a  f i g u r a  21 .
Modelo__ de_Mi 11 er__y_Scott (1977 y_19802^
Ambos autores propusieron eü 1977 un modelo basado en las 
conexiones y propiedades conocidas de las diferentes neuronas 
espinales que ya esbozamos anteriormente. En cierto modo es una 
extensiôn del modelo de Brown basandose en la inhibicidn reci- 
proca entre dos poblaciones de IN antagonistas. El modelo que 
implicaba a las MNa, INIa y CR-aparece representado en la figu­
ra 22 donde las fléchas representan el control tonico y las si- 
napsis redondas o en **v” simbolizan las conexiones inhibitorias 
y excitatorias respectivamente.
La inhibicidn reciproca impide que puedan activarse (o inhi 
birse) a la vez ambos grupos de INIa y CR. Las influencias t6- 
nicas sobre el generador permiten a los dos grupos de INIa (fie 
xoras y extensoras, INIaf y INIae) constituirse en un oscilador 
biestable que funciona basicamente de la siguiente manera: cuan 
do por ejemplo la INIa estâ activa se producen varies hechos, 
de una parte se inhiben a las MNaf se déprimé la actividad de 
la INIaf liberandose las MNae; de otra parte las MNae excita- 
rian a la CRe que, a su vez cierra el ciclo inhibiendo a las 
INIae, liberandose las INIaf y produciendose la fase de flexidn 
Durante la extension todas las neuronas de la parte derecha de 
la figura estar!an activas; lo contrario sucederia durante la 
flexidn. En ausencia de retroalimentaciôn aferente la extensidn 




L a s  I N I a  y  l a s  MNa e s ta n  s o m e tid a s  a u n  c o n t r o l  t 6 n i c o ,  E l 
de I N I a  p r o p o r c io n a  l a  s e c u e n c ia  o rd e n a d a  de a ô t iv a c id n  muscu­
l a r ;  e l  c o n t r o l  t ô n ic o  de MNa e s tà  en r e la c id n  con  l a  a m p l i tu d  
y  f r e c u e n c ia  de l o s  m o v im ie n to s  p r o d u c id o s .  A s i ,  una  d is m in u c i6 n  
en l a  e x c i t a c id n  t d n i c a  h a c ia  ambas n e u ro n a s  p ro d u c e  una  p e q u e - 
n a  c a id a  de l a  f r e c u e n c ia  q u e , s i  se m a n t ie n e ,  l le g a d o  a u n  d e - 
te rm in a d o  n i v e l  l a  m a rch a  c e s a , D e b id o  a  c i e r t o s  a s im e t r la s  d e l  
s is te m a  se p r o d u c i r i a  l a  a c t i v a c id n  de IN Ia e  y  se i n i c i a r l a  la  
e x te n s id n ;  e s to  e x p l i c a r i a  e l  r e f l e j o  de e n d e re z a m ie n to . S im i­
l a r  r e s u l t a d o  se o b t ie n e  s i  se v a r i a  s o lo  l a  e s t im u la c id n  de 
IN I a ,  s i n  em bargo l a  v a r ia c id n  de l a  e x c i t a c id n  de MNa p a ra  una 
e x c i t a c id n  c o n s ta n te  de I N I a  p r o d u jô  m a rca d o s  ca m b ios  de l a  f r e  
c u e n c ia  de m a rc h a .
L a s  CR, como v im o s ,  se e n c u e n tra n  a c t i v a s  d u ra n t  e l a  m ar­
ch a . A p e s a r  de que cuando  ambos a u to r e s  p r e s e n ta r o n  su  m ode lo  
to d o s  l o s  e s tu d io s  p a r e c ia n  i n d i c a r  que la s  CR no p a r t i c ip a b a n ,  
a l  menos de fo rm a  im p o r ta n te ,  en l a  lo c o m o c iô n  p o r  e n c o n t ra r s e  
i n h ib id a s ,  M i l l e r  y  S c o t t  j u s t i f i c a n  su  i n c l u s io n  en e l  m ode lo  
p a ra  a s e g u r a r  l a  a c t i v id a d  r i t m i c a  d e l  g e n e ra d o r  im p id ie n d o  l a  
c o a c t iv a c iô n  s im u ltà n e a s d e  MNa-e y  M N a -f p e r m it ie n d o  l a  a c t i v a -  
c id n  de un  s o lo  g ru p o .
L a  c o o r d in a c id n  e n t r e  l o s  c i r c u i t o s  de una p a ta  a s e g u r a r ia  
l a  c o o r d in a c iô n  de lo s  m o v im ie n to s  de l a  m ism a y  a un  n i v e l  su­
p e r i o r  de e s ta s  co n  l a s  dem âs. E l a c o p la m ie n to  e n t r e  c i r c u i t o s
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s im p le s  se p r o d u c i r i a  p o r  m e d io  de l a s  p ro y e c c io n e s  y a  c i t a d a s  
de CRe I N I a  de v a r io s  m i l im e t r o s  de e x te n s iô n  . L a s  I N I a  y  CR 
r e c ib e n  p r o y e c c io n e s  s u p r a e s p in a les que  r e g u la r ia n  o s e le c c io -  
n a r la n  l a s  in t e r e o n e x io n e s  e n t r e  ambas m o d if ic a n d o  e l  p a t r d n  
de a c o p la m ie n to s  p a ra  a d a p t a r lo  a l a s  n e c e s id a d e s .
E s te  m o d e lo  no c o lo c a  e l  o s c i l a d o r  c e n t r a l  a l a s  MN s in o  
que depende de c i e r t o  g ra d o  de r e t r o a l im e n t a c iô n  no e x te r n a  s i  
no  de l a  d e s c a rg a  de l a s  c o la t e r a le s  de MN a CR la s  c u a le s  p r o  
y e c t a r ia n  a I N I a ,
E s te  m o d e lo  p e r m ite  que e l  o s c i l a d o r  ( I N I a )  pueda  s e r  m o- 
d i f i c a d o  p o r  a fe r e n c ia s  o v ia s  d e s c e n d a n te s  que v a n  h a c ia  l a s  
MNa y  que l a s  f i b r a s  l a  y  o t r o s  s is te m a s  a fe r e n te s  p r o p o r c io n e n  
u n  s is te m a  de c o n t r o l  s o b re  e l  o s c i l a d o r  d e l  que c a r e c ia n  modè­
l e s  p r e v io s .
De a c u e rd o  co n  e l  d ib u jo  e l  m o d e lo  se c o n v ie n te en u n  s i s ­
te m a  de c o n t r o l  p o r  r e t r o a l im e n t a c iô n  de t i p o  c e r ra d o  que ré g u ­
l a  l a s  d e s c a rg a s  de MNa, L a  o s c i l a c iô n  g e n e ra d a  se p ro d u c e  p o n  
un  r e t r a s o  in h e r e n te  de l a  r e t r o a l im e n t a c iô n  n e g a t iv a  desde  l a  
CR en su  e fe c to  s o b re  I N I a ,
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Los autores del mcrdelo presentan la hipôtesis de que los 
centros superiores iniciarian la activaciôn adecuada del gene­
rador, Primero las senales tônicas seleccionan al "programa" 
précise activando las INIa apropiadas, para producir una alter 
nancia y nunca una coactivaciôn. Segundo, las senales tônicas 
excitatorias hacia la MNa determinarlan la intensidad y veloci 
dad de la acciôn requerida. Posiblemente también el control 
tônico actua a nivel de las CR, Estos autores explican por me­
dio del modelo la rigidez que se produce por la lesiôn de las 
vias motoras descendentes. La supresiôn de la excitaciôn tôni- 
ca sobre INIa y MNa produce un estado de excitaciôn continua 
de uno de los centros de IN y AIN por' la asimetria del circuito 
y no por el momento en que se produce la supresiôn de la exci­
taciôn tônica.
La no inclusiôn en este modelo de la MNg impide simular 
con él la espasticidad y el aumento del reflejo de estiramien- 
to. Elle llevô a los mismos autores a presentar en 1980 un nue 
vo modelo de circuito ffigura 23) que incluia a la MNg y al bu 
d e  del reflejo de estiramiento. Las TflNg recibirian las mismas 
aferencias que las MNa y serian inhibidas por CR y tal vez por 
INIa,
Existen, sin embargo, datos que no son explicables por es 
te modelo, Como ya vimos, la aboliciôn de la actividad ritmica 
de INIa por la administraciôn de estricnina (y de las CR por 
la mecamilamina) no anulaba la actividad ritmica de las MN; es 
to ha llevado a Jordan (1983) a afirmar que no formarian parte 
del circuito, Ademâs, Janskowska et al (1967) encontraron que 
la marcha ritmica de los animales tratados con DOPA iba acompa 
Eada de PEPS que no se debian a una eliminaciôn de aferencias 
inhibitorias hacia las MN.
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Modelo postura-locomociôn de Kawahara y Mori (1982).
Estos autores han propuesto un modelo de generador que in­
tegra el control de la postura con el de la locomociôn y que es 
fruto de la observaciôn de la importancia que tiene un buen to- 
no nostural para que se produzca la marcha. El modelo integra 
las funciones de la RLM y de otras estructuras pontinas encar- 
gadas del control del tono durante la locomociôn que veremos 
mas adelante por lo que este modelo se explicarâ mas tarde (Con 
trol troncoencefâlico). Simplemente adelantaremos que el modelo 
consta de un generador de ritmo, que basicamente es el presen- 
tado por Miller y Scott, al que se ahade una "estaciôn coloca- 
dora" que se encargarla del ajuste del tono muscular a diferen­
tes niveles modificando la excitabilidad de MNa. Esta estaciôn 
tiene a su vez dos porciones; un sistema activador del ritmo y 
otro "ajustador” de la excitabilidad.
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V. RE6I0NES LOCOMOTORAS.
A nivel supraespinal existen diferentes estructuras cuya 
estiraulaciôn es capaz de liberar los G-CPs e iniciar la marcha, 
Estos centros formarian parte de lo que se ha llamado sistema 
promotor de la locomociôn (Armstrong 1986) o sistema liberador 
de ritmos (Mori et al 1983) que veremos mas adelante. Se trata 
de las denominadas "Regiones locomotoras".
Thiele en 1905 y posteriormente Waller en 1942 describie- 
ron que la estimulaciôn de una regiôn situada a nivel del ndcleo 
subtalâmico es capaz de producir movimientos locomotores en el 
gato suspendido o colocado sobre cinta continua,
Ya desde principio de siglo se encontrô que, en las prepa 
raciones sometidas a secciôn precolicular-premamilar, existian 
periodos de locomociôn espontânea altemando con periodos de re 
poso, Sin embargo una secciôn un poco mas caudal, precolicular- 
posmamilar, abolia taies periodos de locomociôn espontânea, Ello 
sugiriô que entre ambas secciones deberia existir alguna estruc­
tura que actuaria excitando a otras estructuras eaudales o inhi­
biendo vias que inhiben, siendo esto ôltimo lo que ha podido ser 
comprobado (ver mas adelante)^. Entre ambas secciones se encontra 
ria una regiôn locomotora subtalâraica (RLS),
Orlovsky (1969 )■ describiô dicha regiôn como una zona esfé 
rica de aproximadamente un milimetrode diametro y centrada en 
las coordenadas de Horsley-Clarke A9, L 1-2, H3, Esta regiôn no 
correspondia realmente al nûcleo subtalâmico sino a una zona dor 
somedial a dicho nûcleo que incluiria células del hipotâlamo pos 
terior, zona incerta y de los campos de Porel y H^, Es discu- 
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la RLS porque, aunque sus conexiones como veremos mas adelante 
le relacionan con estructuras implicadas en el control locomo­
tor, su lesiôn en primates solo producia disquinesia pero no al 
teraba la locomociôn (Hammond et al 1979). En el gato produce 
temblor de reposo (Kaelber 1963). Aunque Parker y Sinamon no
«
encontraron en la rata una regiôn que pueda ser définida como 
la descrita arriba para el gato (1984)\ Skinner y Garcia-Rill 
(1 9 8 4) refieren que la RLS en la rata estaria localizada mas 0 
menos en la misma zona que on el gato frente a las pequenas di 
ferencias respecto a RLM que existen entre ambos animales (fi­
gura 2 4).
La influencia sobre centros locomotores inferiores parece 
ser mas bien de caracter tônico pues como ya vimos las prepara- 
ciones intercoliculares eran capaces de volver a andar esponta-
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neamente pasado algdn tiempo (Bard y Macht 1958).
Destrucciôn de la RLS. Su destrucciôn produce efectos inhibito- 
rios en la actividad locomotora de gatos intactes si bien a las 
très 0 cuatro sémanas la locomociôn reaparece siendo indiferen- 
ciable a la del animal intacte (Sirota y Shik 1976, Shik y Or­
lovsky 1976). Los sintomas iniciales tal vez refiejan la pér- 
dida de un control voluntario de la marcha pues animales con le 
siones del hipotâlamo ventral que posiblemente incluyen esta re 
giôn se mostraban letârgicos pero comenzaban a marchar tras la 
aplicaciôn de un estimulo doloroso. Las preparaciones precoli- 
culares-premamilares muestran una marcha espontânea que sin em 
barge no se adapta adecuadamente al medio. Esta supresiôn de 
actividad locomotora no impide al animal realizar otros actos 
motores como la masticaciôn o otros que impliquen utilizar sus 
miembros como por e jemplo coger un alimente siempre que no re- 
quiera marchar.
La destrucciôn de la RLS no aboie la locomociôn inducida 
por estimulo de la RLM pero el animal pierde sin embargo esa 
capacidad de marchar voluntariamente por lo que se ha implica^ 
do a la RLS en la iniciaciôn de la marcha dirigida a la reali- 
zaciôn de un comportamiente voluntario.
Estimulaciôn de la RLS. La estimulaciôn de los campes H y H 
de Porel en gatos premarailares induce la apariciôn de locomo­
ciôn durante los periodos de reposo entre los de locomociôn es 
pontânea (Grossman 1958). También el estimulo en la misma regiôn 
en ratas produce locomociôn (Skinner y Garcia-Rill 1984) siendo 
la frecuencia de movimientos dependiente de la intensidad del 
estimulo.
El estimulo es efectivo aûn tras la destrucciôn de la RLM 
(y al rêvés) sugiriendo que se trata de sistemas imdependientes 
implicados en la locomociôn, uno en el mesencéfalo y otro en el
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diencë’falo posterior.
Al igual que en otras regiones locomotoras se ha alanteado 
si el efecto de la estimulaciôn de RLS es debido a la estimula­
ciôn de cuerpos celulares o de fibras de paso por la zona, Los 
estudios con sustancias como el âcido iboténico que destruye 
las células dejando intégras las fibras apoyan la primera hipô 
tesis (Kbhler y Schwarcz 1985).
Conexiones de la RLS,
Hasta el momento solo los investigadores rusos Berezovskii 
et al (1 9 8 4) han estudiado las aferencias de la RLS utilizando 
técnicas de marcaje retrôgrado con peroxidasa, Existen, sin em­
bargo, gran cantidad de trabajos sobre las conexiones del ndcleo 
subtalâmico (NST) que indican que podria estar implicado en 3a. 
locomociôn y formar realmente parte, aunque tal vez solo parcial 
mente (explicando la falta de alteraciones locomotoras por su 
lesiôn), de RLS.
Los estudios de marcaje retrôgrado desde RLS han deraostra- 
do que éste recibiria las siguientes aferencias:
-diencéfalo: los nûcleos hipotalâmico dorsal, anterior, 
lateral y posterior, de los cuerpos mamilares y del ndcleo habe- 
nular del tâlamo. También marcô la zona incerta (desde el punto 
de inyecciôn en el propio RLS) y la RLS del otro lado.
- mesencéfalo: ndcleos dorsal y medial del rafe, sus- 
tancia gris periacueductal, sustancia negra, tubérculo cuadrigé- 
mino superior y ndcleo cunéiforme.
- tronco cerebral bajo: ndcleo parabraquial pontino, 
locus coeruleus, ndcleo reticular lateral y tegmento pontino 
dorsolateral.
También se observaba marcaje retrôgrado importante en el 
n. del tracto espinal del trigémino contralateral, en la forma 
ciôn reticular bulbar y en el ndcleo cuneatus y gracilis contra
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l a t e r a l ,
Como v e re m o s , m uchas de e s ta s  e s t r u c t u r a s  son  p u n to s  de a -  
f e r e n c ia s ,  e fe r e n c ia s ,  cuando  no fo rm a n  p a r t e  de RLM p o r  l o  que 
aunque s ie n d o  s is te m a s  in d e p e n d ie n te s ,  e s t a r ia n  en c o n e x iô n .
Mas conocidas son las conexiones que tiene el NST (Armstrong 
19 86) que parece recibir fibras desde las siguientes estructu­
ras:
1 . d e l  c o r t e x  c e r e b r a l ;  se han  e n c o n tra d o  
en e l  mono p ro y e c c io n e s  o rg a n iz a d a s  s o m a to to p ic a m e n te  desde  e l  
a re a  4 y  en m enor g ra d o  desde la s  a re a s  6 y  8 ,
2 . de l a  p o r c iô n  e x te r n a  d e l p â l id o  ( p a re ­
ce s e r  menos im p o r t a n t e ) ,
3 . de l a  p o r c iô n  i n t e r n a  d e l p d l id o  (o  su  
e q u iv a le n t s ,  e l  n d c le o  e n to p e d u n c u la r  de l o s  c a r n iv o r e s ) . En 
e l  mono no e s tâ  c la r o  s i  la s  f i b r a s  que p a s a n  a t r a v e s  d e l  NST 
h a c ia  e l  tâ la m o  y  RLM dan a lg u n a  t e r m in a l .  Es p o s ib le  oue l a  
e s t im u la c iô n  de f i b r a s  de p a so  desde  e l  n d c le o  e n to p e d u n c u la r  
a l a  RLM sea  l o  que in d u z c a  l a  m a rcha  a e s te  n i v e l .  Tampoco se 
h a n  e n c o n tra d o  en e l  g a to  e s ta s  f i b r a s .  L a  p r o y e c c iô n  d e l  nd ­
c le o  e n to p e d u n c u la r  (NEP) es de n a tu r a le z a  GABA y  P - é r g ic a .  A s i ,  
l a  e s t im u la c iô n  de p ro y e c c io n e s  de NEP a t r a v e s  de RLS in h ib e  
y / o  a c t i v a  a l a  s u s ta n c ia  n e g ra  y  a l  n d c le o  d e l  te g m e n to -p e d u n  
c u lo - p o n t in o  (NPP) de l a  r e g iô n  lo c o m o to ra  m e s e n c e fâ l ic a  (G a r­
c i a - R i l l  1986). L a s  p ro y e c c io n e s  P - é r g ic a s  d e l  NEP se d i r i g e n
a l a  s u s ta n c ia  n e g ra  co m p a c ta  p e ro  no a  l a  r e t i c u l a r .  E l  e fe c ­
t o  n e to  de l a  e s t im u la c iô n  a n i v e l  de l o s  campos de P o r e l  de 
l a  RLS que p o d r ia  e s t im u la r  a l a s  f i b r a s  e fe r e n te s  desde NEP 
s é r ia  l a  i n h i b i c i ô n  de l a  s u s ta n c ia  n e g ra  p o r  m ed io  de l a s  p ro  
y e c c io n e s  G A B A é rg ica s  desde NEP a l a  p a rs  r e t i c u l a r  in h ib ie n d o  
e s ta  a l  NPP ( y  p o r  l o  t a n t o  a l a  RLM)
4. sustancia negra. No se han visto desde 
la porciôn compacta (con neuronas dopaminérgicas ) aunque si
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desde la porciôn lateral de la reticular (que tienen células 
GABAérgicas)•
5. NPP: parece que proyectan ipsi y bila­
te raiment e siendo mayoritarias las del primer tipo. En el mono 
estas pràyecciones parecen ser escasas.
6. Locus coeruleus: se han visto en el mo
no.
Dado que la localizaciôn de la RLS es a menudo discutida, 
la determinaciôn de sus conexiones eferentes por estimulo elec 
trico o con trazadores anterôgrados no son claras. Orlovsky 
(19 7 0) ha encontrado PEPS mono y polisinâpticos evocados desde 
RLS en mas de la mitad de las neuronas reticuloespinales que 
proyectan a la médula lumbar situadas en la regiôn del ndcleo 
reticularis pontis caudalis y ndcleo reticularis gigantocellu- 
laris y la estimulaciôn de RLS para inducir taies respuestas 
es menor que la requerida para inducir la marcha.
Las proyecciones mejor conocidas del ndcleo subtalamico 
serian (Armstrong I9 8 6):
1. globo pdlido extemo: se ha encontrado 
en la rata, en el mono y el gato. Existiria pues una conexiôn 
reciproca entre ambas estructuras.
2. globo pâlido intemo o NEP*/
3. sustancia negra. Desde la porciôn retl 
cular por lo que existiria también aqui una conexiôn reciproca 
entre ambas estructuras.
4. ndcleo reticular del tegmento pedunculo 
pontino (que forma parte de la RLM), En la rata existiria una 
amplia proyecciôn de caracter inhibitorio. En el gato proyecta 
sobre todo a la porciôn compacta del NPP (Garcia-Rill et al I983 
Garcia Rill I986) existiendo por lo tanto una conexiôn recipro­
ca. En el mono no se ha encontrado.
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REGION LOCOMOTORA MESENCEFALICA.
La regiôn locomotora mesencefâlica (RLMy es una regiôn 
bilateral simétrica situada a nivel de la calota mesencefâ­
lica posterior con limites poco netos por lo que puede decir- 
se que es un concepto mâs funcional que realmente anatômico y 
cuya estimulaciôn, con ciertas caracteristicas, es capaz de in 
ducir movimientos locomotores en gatos intactos o en descere- 
brados a nivel precolicular-pQstmamilar (que no marchan espon­
tané amente ) suspendidos por el cuerpo y colocados en una cinta 
môvil.
Localizaciôn anatômica.
Sus limites han ido variando a medida que se han ido in- 
cluyendo diferentes nucleos y zonas que en principio no eran 
considerados como parte intégrante, sino como fibras de cone­
xiôn con otras estructuras. Un primer problema planteado fue 
el de si la RLM era una zona de cuerpos celulares o solo una 
regiôn de paso de fibras. Los estudios de estimulaciôn quimi- 
ca de la zona (Pointis y Borenstein 1985 y Garcia Rill et al 
1985 ), los estudios de marcaje (Garcia Rill et al I983 a, b, 
c) y neurofisiolôgicos apoyan la primera hipôtesis. Aunoue e- 
xisten pequeias variaciones en las estructuras que se conside
ran como RLM en las diferentes especies en general su locali­
zaciôn es mas o menos uniforme en todas ellas. La mayor parte
de los estudios han sido realizados en gatos y ratas, proce-
diendo de los primeros la mayor parte de los datos presentados,
En el gato la RLM se encuentra a nivel del tubérculo cua- 
drigémino inferior. En principio se liraitaba su extensiôn al 
nûcleo cunéiforme (NCP) de coordenadas P2 L4 HO con unas di- 
mensiones de aproximadamente un railimetro. El NCP, descrito
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por Taber, tenia inicialmente limites mâs extensos que las 
que habitualmente se consideran (Berman 1968)'. Actualmente los 
estudios electrofisiolôgicos en dicha zona han permitido am- 
pliar la zona de puntos efectivos desde los que pueden desen- 
cadenarse la marcha. Por tanto no es todo el NCP el implicado 
sino solamente su porciôn ventral y lateral a nivel caudal. 
También se incluyen los limites del NCP con el extreme dorsal 
del brazo conjuntivo (por donde discurre el fasciculo espino- 
cerebeloso ventral junto con fibras del ndcleo cervical orece- 
rebelar y eferentes del cerebelo). También se logran inducir 
movimientos de marcha desde puntos de localizaciôn mas ventral 
y anterior, que actualmente se incluyen en la RLM y que en prin 
cipio se pensaba que su efecto estaba en relaciôn a la estimu­
laciôn a ese nivel de fibras procédantes de zonas rostrales co­
mo la sustancia negra (que hoy se sabe que son inhibitorias). 
Estos puntos incluyen al nûcleo mesencefâlico trigeminal, en 
el limite del nûcleo gris central, y,mas ventraimente, el li­
mite ventral del brazo conjuntivo y un ârea por detras del ex­
treme mâs posterior de la sustancia negra. También se puede in 
cluir la parte dôrsorrostral del locus coeruleus(con el coeru­
leus alfa y el subcoeruleus) y el nûcleo peribraquial (todos 
con células noradrenérgicas). Tâmbién se han encontrado cuntos 
positives en el extremo medial del NCP, brazo conjuntivo medial 
y sustancia gris lateral (Garcia Rill 1986, Garcia Rill et al 
1983 a). No se logrô inducir locomociôn desde el extremo late- 
rov-ntral del brazo conjuntivo ni del NCP rostral a la coorde- 
nada Pl. (ver figura 25)
La participaciôn del nûcleo reticular tegmento pedunculo 
pontino (NPP) ha sido discutida. Este nûcleo estâ a nivel del 
tubérculo cuadrigémino inferior y posee dos porciones; una com 
pacta,en el extremo lateroventral del brazo conjuntivo, es la 
porciôn dorsolateral de la mitad caudal del nûcleo,y otra, di-
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disipata, que es el resto. La porciôn caudal del NCP que es la 
dnica efectiva se continua con la NPP compacta.
Skinner y Garcia Rill (1983) que en la rata el NPP estâ 
mâs claramente integrado en la RLM. En la rata los puntos e- 
fectivos en la inducciôn de la marcha inclulan al NCP lateral 
y ventral ( en su porciôn posterior peribraquial) y al NPP lo- 
calizado en la parte lateral del extremo del brazo conjuntivo 
(igual que en el gato) pero también se inducla la marcha desde 
porciones mas anteriores, como la porciôn mas anteriores del
Corte p o ra s a g ito l  o nivel LA 
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FIGURA 26
NPP (lo que no sucedla en el gato).
En el gato el NPP posee células de tipo fusiforme de va­
rios tamanos, siendo la mds pequenas las que tienen proyeccio­
nes a la médula. Dos puntos positivos que inducen marcha por 
estimulacién en el NPP corresponden a las células que, en su ma 
yor parte, son pequenas o medianas y se encuentran entremezcla 
das con las no colinérgicas (pequenas y alguna grande). En la 
rata se han visto células con acetilcolinatransferasa en puntos 
de RLM lo que apoya la continuidad de la RLM con el NPP. En el 
gato las células del NPP anterior son escasas siendo dlficil 
inducir la locomocién desde la zona. En la rata la porciéh an­
terior del NPP estd mâs poblada y résulta mâs facil la induccién 
de la marcha desde ella.(Garcia Rill 1986).
E l NPP se e x t ie n d e  en s e n t id o  r o s t r o c a u d a l  desde e l  c o m p le -  
jo  o c u lo m o to r  a l  n d c le o  p a r a b r a q u ia l .  Su l i m i t e  d o r s a l  l o  f o r -  
m a r ia ,  p o r  a r r i b a ,  l a  p o r c ié n  mas p ro fu n d a  de l o s  l i m i t e s  d e l  
c o l i c u l o  s u p e r io r  y  c a u d a lm e n te  e l  NCP y  e l  c o l i c u l o  i n f e r i o r .
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Ventralmente, la formactân reticular de ese nivel(Swanson et 
al 19 8 4). El limite dorsomedial en su porciôn disipata lo for­
man la sustancia gris periacueductal y el fascicule longitudi­
nal medial.
Se han diferenciado dos regiones dentro de la RLM; una me 
dial y otra lateral, que parecen tener una correspondencia en 
sus nroyecciones y en su funciôn. La RLM medial (Pl, H 4,5-6, 
L2) estâ localizada medialmente a la que clasicamente se des- 
cribia y que séria la RLM lateral (P2, H4.5, L4) de forma que 
actualmente la RLM se extenderia a P 1-2, H 4.5-6, L2-4 siendo 
posible la de inducciôn de la marcha desde ambas,si bien sus 
proyecciones son diferentes ('Shefchyck et al I984 ). (figura 
26) .
Estimulaciôn de la RLM.
La estimulaciôn a nivel de la RLM ha demostrado su efecti 
vidad en la inducciôn de la marcha tanto en gatos intactes co­
mo en curarizados y mesencefâlicos, a intensidades de solo 30 
microamoerios a nivel del NCP. El desplazamiento del electrode 
unas décimas de milimetro puede au#entar el umbral o hasta no 
aparecer la marcha. A dos milimetros la estimulaciôn de 50-70 
consiguen desencadenar la marcha si bien junto a cierto gra­
do de espasticidad (Shik I960 ). Junto a la marcha, o aun sin 
ella, aparecen cambios hemodinâmicos que simulan mas los del 
ejercicio mecânico (marcha) que los de los estimulos nocicep­
tives. La estimulaciôn unilateral es igual de efectiva que la 
bilateral.
Un pulso de estimulaciôn de un milisegundo (50-60 Hz y 30 
*^A) es capa? de inducir la marcha en gatos precoliculares-post- 
mamilares a los diez o veinte segund^ del estimulo previo au­
mento del tono muscular. Los pardmetros de estimulaciôn son si- 
milares en el gato y en la rata (Skinner y Gkrcia-Rill I9 8 4).
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Generalmente, a la estimulaciôn de RLM se debe ahadir otro es' 
timulo exteroceptive como puede ser una cinta môvil, movimien­
tos pasivos ritmicos de las patas o un pellizco en la piel. Asi, 
los estimulos, que por separado no producen marcha, aunadamente 
son capaces de hacerlo. Sin embargo, no es ssencial la estimula 
ciôn exteroceptiva, habiéndose logrado la inducciôn de la mar­
cha ficticia por estimulo eléctrico de la RLM (Jordan et al 1979) 
La marcha continua unos ciclos tras el estimulo.
El patrôn locomotor inducido por la estimulaciôn de la RLM 
es similar al normal con sus fases de balancée y apoyo, El ani­
mal (precolicular-postamamilar) no es capaz de mantener el peso, 
pero logra equilibrarse con sus patas, independientemente de la 
frecuencia de estimulaciôn.
El aumento de la intensidad de estimulo aumenta la frecuen 
cia de la marcha llegando al trote y galope con los cambios de 
coordinaciôn oportunos. La modificaciôn de la velocidad de la 
cinta para una estimulaciôn dada de la RLM también modifica la 
velocidad de la marcha. La frecuencia del estimulo eléctrico 
es menos importante. La estimulaciôn continuada durante uno o 
dos minutos hace que el ciclo se enlentezca y se detenga, lo 
mismo que en sesiones muy prolongadas (Garcia-Rill et al 1983 a)
Existian discrepancias, en los articulos revisados, respec 
to de que patas comienzar a marchar antes, si las posteriores o 
las anteriores, habiendose visto finalmente que la estimulaciôn 
de la porciôn lateral de la RLM induce la marcha mâs perfecta, 
correcta y precoz de las posteriores y la de la RLM medial la 
de las anteriores (Shefchyck et al 1984 ).
La estimulaciôn de la RLM es eficaz tras la lesion bilate 
ral de la RLS. Lo mismo vimos que ocurria cuando se lesionaba 
la RLM y se inducia la marcha desde la RLS. La destrucciôn de 
la RLM no imcide la marcha del animal aunque en este caso se 
nroduce alguna descordinaciôn en los movimientos de sus patas
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posteriores. De ello deducimos que la RLM no es necesaria ni 
para el inicio ni para el mantenimiento de la marcha de gatos 
intactos (Shik y Orlovsky 1976). La estimulaciôn de la RLM tam 
bién es eficaz tras la lesiôn del ndcleo rojo y los coliculos, 
lo que sugiere que ni el fasciculo rubroespinal ni el tectoespi 
nal serian précises para la iniciaciôn de la marcha desde la 
RLM.
Actividad ritmica de las células de RLM en la locomociôn.
Cerca de la mitad de las células de NCP y NPP tienen acti­
vidad ritmica en relaciôn a la frecuencia del ciclo de la mar­
cha. Su actividad estâ generalmente formada por patrones de des 
carga de 0.2 a 1 segundo de duraciôn que aumenta de frecuencia 
al final del imqulso, siguiéndose de periodos silentes. La ma­
yor parte de estas neuronas estaban localizadas en el NPP (de- 
mostrando su inclusiôn en la RLM) estando las activas e inacti- 
vas entremezcladas (sobre todo en su porciôn posterior). De las 
neuronas que mostraban una descarga relacionada con el registre 
EMGrâfico, un tercio descargaba en relaciôn con la actividad de 
una pata, menos de la mitad con la de dos y el resto con la de 
las cuatro.
No se encontraron modificaciones en el patrôn de actividad 
de las neuronas de la RLM al producir algûn estimulo a nivel de 
la pata, movimientos pasivos durante el reposo o durante la mar­
cha (Garcia-Rill et al 1983 d).
Garcia-Rill et al (1983 d); estudiaron la actividad de las 
neuronas del NCP en relaciôn con la actividad flexora, encontran 
do que la de las neurones precedia a la de los mûsculos flexores 
con una latencia de 7.1 - 3.2 milisegundos para las patas delan 
teras y de 6 ô 7 milisegundos mâs para las traseras. ^a activi­
dad de las neuronas y la electromiogrâfica variaban paraielamen- 
te con el cambio de frecuencia de la locomociôn.
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Algunas neuronas de la RLM muestran una correlaoiôn, po­
sitiva o negativa, con la actividad de los mûsculos flexores 
de las diferentes patas, segûn controlen los de una, dos o cua 
tro. Aunque los extensores contralaterales se contraen simul- 
taneamente con los flexores ipsilaterales, no se encontrô una 
correlaciôn entre la actividad de las neuronas de la RLM y la 
de los mûsculos extensores.
Esta correlaciôn entre células de la RLM y la actividad 
EMGrâfica indica que la RLM no solo proporciona actividad de 
fondo a centros inferiores sino que también contrôla dichos 
centros (Garcia-Rill et al 1983d).
Aferencias a la RLM.
A traves de técnicas de marcaje retrôgrado (y con compro- 
baciôn posterior por via anterôgrada) (Garcia-Rill et al 1983a, 
b, c) o por estimulaciôn eléctrica antidrômica de puntos, que 
habian demostrado ser efectivos en producir locomociôn (Garcia- 
Rill et al 1983 d, Parker y Sinnamon 1984 entre otros) se ha 
visto que la RLM recibe proyecciones desde diferentes puntos.
La naturaleza de algunas de estas proyecciones ha podido ser 
comprobada por la administraciôn de diferentes neurotransmiso­
res agonistas y de sus antagonistas.
Garcia-Rill et al (1985 ) y Pointis y Borenstein (1985) 
han demostrado que la REM estâ bajo la accion de àferencias 
GABAérgicas ya que solo la utilizaciôn de agonistas y antagonis 
tas del GABA inyectado en la RLM tiene algun efecto sobre la lo 
comociôn. ^a inyecciôn de otras sustancias (acetilcolina, dopa- 
mina, noradrenalina) no mostraron efecto. El âcido glutâmico no 
produjo tampoco efecto alguno o solo una ligera disminuciôn del 
umbral en la inducciôn quimica de la locomociôn. El hecho de po- 
der inducir quimicamente la locomociôn sugiere que son cuerpos 
celulares y no solo fibras el sustrato morfolôgico de la RLM,
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Las caracter!sticas de la marcha inducida quimicamente son si- 
milares a las inducidas por estimulaciôn eléctrica existiendo 
efecto sumatorio entre ambos tipos de inducciôn.
Las proyecciones aferentes estudiadas en el gato llegan 
en mayor proporciôn a la porciôh anterior del complejo RLM-NPP 
donde hay pocas células dispersas (Hamoius y Pilion 1982, Gar­
cia-Rill 19 8 6), Las proyecciones hacia niveles mâs caudales son 
relativamente escasas si bien en esta regiôn hay mâs células, 
siendo mas fâcil localizar puntos positivos de inducciôn de lo­
comociôn (Garcia -Rill et al 1983 a, b).
Existen, no obstante, otras proyecciones no necesariamenfcbe 
de naturaleza GABAérgica:
1. Desde el globo pâlido intemo (NEP). Es­
ta proyecciôn parece ser escasa, induciéndose respuestas de cor- 
ta latencia a la estimulaciôn antidrômica desde la RLM. Solo un 
5^  de las células del NEP proyectan a la RLM y, aunque mâs célu­
las parecen proyectar al mesencéfalo, lo harian fuera de RLM, 
Solo el 10^ ' de las células de la RLM reciben proyecciones desde 
NEP (Garcia-Rill et al 1983 a). La estimulaciôn de NEP pero no 
de la câpsula interna vecina, produce efectos de diferente na­
turaleza (PEPS y PIPS) de tipo monosinâptico en la RLM, especial 
mente sobre las células de salida de la RLM, concentrândose, a- 
s!, en la vertiente interna del NCP y su vecindad con el extre­
mo dorsal del brazo conjuntivo y en (y ventral al ) tercio la­
teral del brazo conjuntivo en' la zona identificada como NPP.
En el mono se ha visto que muchas de las neuronas del NEP 
que proyectan al NPP envlan colaterales al nûcleo ventrolateral 
y ventral anterior del tâlamo (Hamoius y Pilion 1982, Armstrong 
1986).
2. De la sustancia negra (SN). Grillner y 
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de la SN a la RLM que se dirigen sobre todo al NPP, al NCP y 
al locus coeruleus (Edley y Graybiel 1980). Estas proyecciones 
son mas densas que las originadas desde el NEP. Se han encontra 
do respuestas antidr6micas en la SN por estimulaciôn desde bra­
zo conjuntivo dorsal, el NCP, la sustancia gris lateral, el 
NPP dorsal y ouizâs el extremo anterodorsal del locus coeruleus 
y la raiz mesencefâlica trigeminal. La mayor parte de las pro­
yecciones proceden desde la SN reticular y solo un 10^ desde 
las células de la SN posterior. Dada la corta latencia de las 
respuestas esta proyecciôn parece ser monosinâptica y.es proba 
ble que su influencia sea tônica (Garcia-Rill et al 1983 a, b).
Esta proyecciôn de la SN es de cardcter GABAérgico, al me 
nos en parte, como la que tiene hacia el tâlamo o el coliculo 
superior, tal como parece deducirse por la capacidad de la pi- 
crotoxina y la bicucullina (Garcia-Rill et al 1985 )(que no en­
contraron Pointis y Borenstein 1985) de inducir la locomociôn 
y la del GABA y el muscinol (por parte de ambos autores) de a- 
nularla y no solo en los animales que marchaban a consecuencia 
de la estimulaciôn eléctrica o quimica de la RLM sino también 
en los precoliculares-premamilares con marcha espontânea. Los 
efectos inhibitorios de GABA se incrementan por la administra­
ciôn de diazepam, que sin embargo por si solo no inhibe la mar
cha. La ânica proyecciôn a la RLM que persiste tras la secciôn
- 113 -
p r e c o l i c u la r - p o s t m a m i la r  es l a  p r o v e n ie n te  de l a  SN ( a l  menos 
l a  û n ic a  im p o r t a n t e ) .
La SN también recibe, a su vez, proyecciones GABAérgicas 
desde el NST, La administraciôn de antagonistas del GABA en la 
SN inhibe la locomociôn de las preparaciones precoliculares-post 
mamilares y el GABA y sus agonistas la eliminan(no siendo efec­
tiva la glicina ni la estricnina). La RLS inhibiria a la SN li- 
berando de esta forma la RLM lo que explicaria la marcha espon­
tânea de las preparaciones precoliculares-premamilares. Al eli- 
minar la RLS (postmamilar) la SN podria inhibir a la RLM y so­
lo la estimulaciôn eléctrica de la RLM inducirâ la marcha en la 
secciôn precolicular-postmamilar.
Esta proyecciôn GABAérgica a la RLM se ha visto también en 
la rata (Skinner y Garcia Rill I98 4) y en el mono.
En ocasiones se ha descrito la necesiàad de la SN para ob 
tener movimientos locomotores desde la RLM. Ello sugerirla la 
existencia de una modulaciôn excitatoria extra desde la SN y/o 
de algân relevo esencial proporcionado por medio de la SN (Skin­
ner y Garcia-Çill I984 ). Asi, nor e jemplo, se ha visto que la 
estimulaciôn de la SN produce una marcha con rigidez en forma 
de una marcada extensiôn, sobre todo de la pata contralateral, 
faltanto la dorsiflexiôn del pie y alterando la fase de apoyo. 
Garcia-Rill et al (1983 a) logrô también la inducciôn de loco­
mociôn desde la SN posterior mediante estimulos eléctricos de 
alta intensidad.
3. Del nûcleo subtalâmico: al NPF. Ya des­
crita.
4. Cortex cerebral: existen proyecciones des 
de las âreas 4 y6. La estimulaciôn de las piramides induce movi­
mientos de marcha en gatos con la RLM Intacta y con las fibras 
corticoespinales lesionadas por lo que es posible que se deba
a conexiones piramidales con células reticuloespinales.
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5. Del globo pâlido extemo: no estâ muy 
clara ya que ha sido demostrada en gatos y ratas por técnicas 
de marcaje retrôgrado pero no se ha encontrado por medio de la 
estimulaciôn antidrômica al menos en el gato.
6. Nûcleo interpeduncular: desde este nû­
cleo y desde la regiôn tegmentaria ventral existen proyecciones 
al NPP, Como vimos, la lesiôn de este nûcleo induce la llamada 
"marcha de progresiôn obstinada",
7. Otras aferencias. Parecen existir tam­
bién proyecciones desde el hipotâlamo y la amigdala (Garcia Rill 
et al 1983 c) y se discute si desde el nûcleo fastigial cerebe­
loso (Nomura et al 1980).
La RLM recibe aferencias indirectamente desde otras estruc­
turas oue estan implicadas en ciertas conductas que conllevan en 
su realizaciôn un acto locomotor, tales como la huida de un de- 
predador, bûsqueda de alimento, etc. Asi, se han demostrado pro 
yecciones mesolimbicas que llegan al nûcleo accumbens el cual 
proyecta a la regiôn subpalidal desde donde proyectan fibras a 
la RLM. La implicaciôn de la RLM en este tipo de locomociôn ex 
ploratoria la veremos mas adelante.
Eferencias de la RLM.
Con técnicas de marcaje con sustancias de transporte 
anterôgrado y retrôgrado (Garcia-Rill et al 1983 b) se han es­
tudiado las proyecciones de la RLM desde puntos que habian de­
mostrado ser efectivos en inducir la marcha por estimulaciôn e- 
léctrica.
Como dijimos, la RLM se ha dividido en dos zonas de fun- 
cionalidad diferente y con proyecciones individualizadas, lo- 
grandose inducir la marcha desde ambas (Shefchyck et al I984 ).
1. desde la RLM lateral (L3.5-4) existen 
proyecciones a los nûcleos de la formaciôn reticular pontobul-
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bar medial, Steeves y Jordan (^ 1984 ) encontraron proyecciones 
que desdendian ventromediaimente al nûcleo reticular medial, 
nûcleos gigantocelular y magnocelular, nûcleo reticular teg­
mental dorsal y nûcleo del rafe magno. Estas proyecciones eran 
sobre todo ipsilaterales y en menor grado contralaterales. 
Edwards (1975) y Garcia-Rill et al (1983c) encontraron proyea- 
ciones desde el NCP, a través del haz tegmental ventral que pa 
ra estos autores eran principalmente cruzadas, hacia el nûcleo 
reticulares tegmentum pontis, nûcleo reticularis pontis cauda- 
lis, nûcleo reticularis magnocellularis y también hacia el nû­
cleo motor del facial, pudiendo existir también proyecciones 
indirectas al cerebelo por medio de las proyecciones a la oli- 
va accesoria medial y el nûcleo reticularis lateralis (contra­
lateral la primera e ipsilateral la segunda). Grillner (1981) 
refiere la existencia de proyecciones al nûcleo reticularis pon 
tis oralis, nûcleo reticularis ventralis y nûcleo reticularis 
pontis caudalis (siendo las dos primeras ipsilaterales y la ûl- 
tima contralateral). Desde la formaciôn reticular partirian fi 
bras reticuloespinales, algunas de las cuales lo hacen por el 
funiculo ventrolateral, cuya integridad se ha visto que es pré­
cisa para la locomociôn evocada desde la RLM y para la espontâ­
nea (ver mâs adelante),
Ademàs de técnicas de marcaje y electrofisiolôgicas se han 
usado técnicas de enfriamiento selective que, aplicadas a nivel 
de la regiôn de la linea media del bulbo, abolen la marcha evo­
cada desde la RLM lateral.
Las proyecciones del NPP a la formaciôn reticular pontobul­
bar son, en gran parte, pero no exclusivamente, colinérgicas 
(Garcia Rill 1986). La estimulaciôn del nûcleo gigantocelular 
induce la marcha en gatos precoliculares-postmamilares y la in9 
yecciôn a éste nivel de anticolinesterâsicos o de agonistas co- 
linérgicos induce locomociôn, que es abolida por anticolinérgi-
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COS que también abolen la locomoci6n espontanea en gates preco- 
liculares-premarnilares o la de les estimulados electricamente 
a nivel de la RLM. Se ignora la implicaci6n de otros neurotrans 
misores, pero la inyecciôn en el mismo nûcleo de sustancia P 
induce también la marcha.
Las células colinérgicas del NPP reciben el nombre de CH5" 
(en la porcién compacta y en les dos tercios mediales del bra­
ze conjuntival) y se entremezclan con células catecolaminérgi 
cas de loous ceruleus que han sido implicadas en el inicio de 
la marcha (ver mas adelante). Las células CH5 se continuan me- 
dialmente con otras células colinérgicas del n, tegmental la- 
terodorsal y de la sustancia gris central (CH6), Las proyeccio- 
nes descendantes de las CH6 son similares a las de CH5. La es- 
timulacién de las CH6 produce un aumento de los movimientos de 
la marcha, de la frecuencia respiratoria y aparicién de movi­
mientos de la mandibula, habiéndose implicado a estas células 
en la regulacién de movimientos rftmicos taies como los de la 
locomocién, la respiracién o la masticacién.
2, Desde la RLM medial se han visto proyeccio- 
nes latérales hacia la zona del tracto de Probst que se encuen- 
tra a su vez en relacién con regién locomotora o banda locomo- 
tora pontobulbar (RLPB) que de esta forma estarla continuando- 
se rostralmente con la RLM, A traves del tracto de Probst dis- 
curren fibras del n. trigeminal mesencéfâlico (a nivel del ex­
treme medial del NCP y limitando la sustancia gris central a 
nivel mesencefâlico posterior) y del n, intersticial de Cajal, 
La inyeccién de marcadores retrégrado a nivel de este tracto 
marca la raiz trigeminal mesencefâlica, el NCP, el NPP, el lo­
cus coeruleus y la sustancia gris central lateral.
Las fibras del ndcleo mesencefâlico del trigemino viajan 
en este tracto nasando nor el locus coeruleus y una lesién en 
esta zona interrumpiria la eferencia de este nûcleo al nucleo
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espinal del trigemino a través del tracto de Probst, El n, es- 
pinal envia fibras a la médula,
E l  enfriamiento a nivel de la linea media no altera l a  mar 
cha iniciadn desde la RLM medial pero si lo hace el enfriamien­
to a nivel de la RLPB ipsilateral(o al menos disminuia la am- 
plitud del registre EMGrâfico) no teniendo efecto el enfriamien 
to de la RLPB contralateral. Las temperaturas usadas bloquea- 
ban la transmisiôn sinâptica pero no la axonal.
La RLPB se extiende desde la RLM a través del tronco cere 
bral hasta el nivel cervical. El enfriamiento de la RLPB no al 
tera la marcha evocada desde la RLM lateral, A nivel bulbar, la 
RLPB también contacta con la formacién reticular lateral y me­
dial, Resumiendo, la RLM lateral relevaria su ihformacién en 
la formacién reticular medial y la RLM medial lo haria a través 
de la RLPB, existiendo conexiones entre la RLPB y los nûcleos 
reticulares mediales. El grade de independencia de ambos sis- 
temas no estâ aclarado totalmente,
3. Por técnicas de marcaje con aminoâcidos 
tritiados de transporte anterégrado se marcé el nucleo centre 
mediano talâmico al que llegan proyecciones ascendentes desde 
la RLM (concretamente desde el NPP y la sustancia gris central 
lateral). Esta proyeccién NPP-taldmica parece ser colinérgica 
(figura 27)• Podrian también existir proyecciones desde el lo­
cus coeruleus y el NCP.
4. También desde la RLM hay proyecciones 
rostrales al ârea tegmental ventral de Tsai que proyecta a cé­
lulas que son origen de fibras descendantes hacia la médula. La 
estimulacién del drea tegmental ventral induce la marcha (Sin- 
namon et al 1984 ).
5. al nûcleo subtaldmico: que ya vimos. Pa 
rece ser colinérgica, Existiria una conexién reciproca entre 
ambos en el gato, siendo dudosa su presencia en el mono.
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6. cortex motor. También existen conexio
nés reclprocas.
7. sustancia negra: es de naturaleza exci- 
tatoria y se dirige sobre todo a la porcién compacta; exnlica 
la estimulacién antidrémica de la SN por estimulo de la RLM
en cerca del lOfa de las células (Garcia-Rill et al 1983a). Da 
da la pequeha latencia parece ser que séria raonosinâptica. E- 
xisten evidencias de que no es colinérgica (Sigimoto et al 
19 8 4). A tenor de los dates anatémicos parece ser que se ori- 
ginarian sobre todo desde una regién en tomo al NPP, no encon 
trândose, sin embargo, fibras desde el NCP y el locus coeruleus 
(Garcia-Rill et al 1983 a)(figura 27).
8. hipotâlamo y amigdala.
9. globo pàlido extemo: descritas en gato
y rata,
10, globo pàlido intemo (NEP),
11, RLM contralateral, Ello explicaria el e- 
fecto similar de la estimulacién uni o bilateral, como citamos,
12, zona incerta, desde el NPP,
13 médula, Muy escasa fibras se han encon- 
trado que lleguen directamente desde el NPP (Edwards y De 01-
mos 1 9 7 6, Swanson et al I984 ). También desde el locus coeruleus
llegan fibras a la médula.
La RLM y locomocién exploratoria.
La actividad locomotora forma parte de gran cantidad de corn 
portamientos adaptatives del animal iniciândose de diferentes 
formas. En unos casos implica actividad integrativa a nivel neo 
cortical mientras que en otros casos, como en la locomocién aso 
ciada a la procuracién de alimente, huida, apareamiento, emigra
cién, etc implican al sistema limbico v al hipotâlamo.
La RLM también participa en estes tipos de locomocién y
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recibe aferencras desde estas estructuras a traves de conexio 
nes no del todo definidas y cuyo estudio se ha basado sobre to 
do en el uso de diferentes agentes farmacolégicos (Jones y Mo- 
genson 1980, Mogenson et al 1985, Mogenson y Nielsen 1984 a,b)'.
Dentro de las âreas implicadas en esta locomocién estâ el 
nûcleo accumbens (NAc) que es el punto central de aferencias y 
eferencias. El NAc se encuentra en la regién estriatal anterior; 
recibe influencias desde el hipocampo y amigdala y envia proyec 
ciones a la regién subpalidal y a la RLM directa o indirectamen 
te.
Recibe proyecciones mesollmbicas, fundamentaimente dopami 
nérgicas, desde la corteza entorrinal y la piriforme, desde el 
hipocampo, la amigdala y el tegmento mesencefâlico ventral (Mo 
genson y Nielsen 1984 a)\ Existen mûltiples evidencias de la 
implicacién de este nûcleo y de sus proyecciones y aferencias 
en la locomocién.
El hipocampo estâ en relacién con la actividad locomotora 
ya que su lesién induce un aumento de la misma que se acompa- 
ha de un incremento de la liberacién de ACh en él durante la 
marcha en la rata (Dudar et al 1979). Aderaâs la aplicacién de 
carbacol o de antagonistas de la colinesterasa en el giro den- 
tado aumenta la actividad locomotora.
Las proyecciones del hipocampo al NAc son principalmente 
de naturaleza glutaminérgica (Ponum et al 1979, Walaa 1982) y 
estan implicadas en la locomocién exploratoria, que aumenta an 
te la introduccién de nuevos objetos en el campo y oue disminu 
ye por la administracién de antagonistas del âcido glutâmico en 
el NAc.
El NAc recibe proyecciones dopaminérgicas desde el grupo 
A 10 situado en la regién ventromedial del tegmentum raesencefâ 
lico (Dahlstrom y Puxe 1965). La administracién de apomorfina, 
anfetamina, dopamina, L-DOPA en el NAc aumenta la actividad lo-
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NAc: n.accumbens. NPP: n. pedunculopontmo.
S I ’ sustancia innominada. NPV • n. paraventricular.
A P M -area  preoptica medial. A P L ‘ a rea  preoptica latera l.
comotora y es bloqueada por la 6 hidroxiparnina (que destruye 
los terminales monoaminérgicos).
El NAc tiene proyecciones a la regidn subpalidal que son 
de naturaleza G-ABAérgica y la administracién de antagonistas 
del GABA (como la picrotoxina) en dicha regién, aumenta la ac­
tividad locomotora en relacién a la dosis dada , no aumentando 
otras actividades motoras como masticacién, meneo de la cabeza, 
etc. La inyeccién unilateral aumenta la locomocién pero no in­
duce rotacién. La administracién de GABA en el pàlido o regién 
subpalidal no reduce la actividad locomotora si previamente és- 
ta no habla aumentado por la administracién de dopamina en el 
NAc. La administracién simultdnea de dopamina en el NAc y picro 
toxina en la regién subpalidal produce un marcado aumento de la 
actividad locomotora.
La regién subpalidal estâ constituida por la sustancia in­
nominada (SI), regién preéptica lateral del hipotâlamo y cier- 
tas regiones adyacentes del hipotâlamo lateral rostral. En la 
sustancia innominada se distinguen dos zonas:
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- subienticalar: ventral al borde medial
del pâlido,
- subcomisural: porcién rostral de la SI,
ventral a la comisura an­
terior.
La regién subpalidal recibe, ademâs de las proyecciones 
desde el NAc, proyecciones desde el nûcleo de la estria termi­
nal, partes caudales del ârea hipotalâmica lateral, nûcleo ven 
tro medial del ârea tegmental ventral y grupos noradrenérgicos 
del tronco cerebral.
La existencia de proyecciones del NAc a la SI se ban demos 
trado mediante técnicas electrofisiolégicas, de marcaje y .ana- 
tomicas. La SI también recibe proyecciones directas desde la 
amigdala o indirectamente a traves del NAc. La amigdala estâ 
implicada en los comportamientos agresivos, alimenticios,y se­
xual y su conexién con estructuras implicadas en la locomocién 
parece ser importante en la realizacién de estos actos.
La SI proyecta al NPP y a la zona incerta (ZI) y la inyec 
cién de procaina en el NPP o ZI bloquea la actividad locomoto­
ra inducida por las anfetaminas en el NAc (Mogenson et al 1985 ) 
La proyeccién de SI desciende a través de la porcién lateral 
del hipotâlamo y a nivel de los cuerpos mamilares discurre la- 
teraimente a través de la ZI o medialraente a través del ârea 
hipotalâmica posterior para llegar al mesencéfalo (Mogenson et 
al 19 8 5). A lo largo de su camino a través del haz prosencefâ- 
lico medial va dando gran cantidad de colaterales a nivel de 
la ZI, hipotâlamo (salvo al nûcleo supraquiasmatico y el nûcleo 
mamilar medial y lateral) y también a la SN, sustancia gris pe 
riacueductal, nûcleo peribraquial, llegando finalmente a NPP.
La estimulacién de SI induce respuestas en el 80^ de las célu 
las de NPP excitândose en un porcentaje ligeramente superior 
a las oue inhiben. Desde el ârea preéptica lateral (APL) res-
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ponden un menor nûmero de células de NPP excitândose e inhibien 
dose en igual nûmero.
La proyeccién subpalido-NPP tiene cierta organizacién so- 
matotépica (Swanson y Mogenson 1984); SI proyecta a la porcién 
ventral de la sustancia gris central y sobre todo a NPP en tan 
to que APL y ârea hipotalâmica lateral se proyectan a la parte 
media de la sustancia gris y escasamente a NPP y tubérculo cua- 
drigémino superior. La primera proyeccién,mas importante, SI- 
-NPP, parece ser a la vez mono y polisinâptica con relevos des 
conocidos.
El uso de sustancias de marcaje retrégrado a nivel de NPP 
produce un marcaje a nivel de todo el ârea subpalidal que es 
bilateral y especialmente contralateral.
El estimulo eléctrico de la ZI estimula antidromicaraente 
a la SI sublenticular. La estimulacién de NPP también indujo 
respuesta antidrémica de SI (sobre todo sublenticular) pero con 
mayor latencia como corresponde a su mayor distancia de conduc 
cién. Algunas células respondian a estimulos desde ambos nûcleos.
El aumento de actividad locomotora inducido por la picro­
toxina en la SI se bloquea por la administracién de procaina 
en la ZI ipsilateral pero no contralateral y esto no es por el 
bloqueo de fibras a nivel de ZI desde SI en camino a NPP sino 
porque la ZI interviens en la marcha proyectando a diferentes 
sistemas implicados en el control somatomotor tales como NPP, 
sustancia gris pontina, astas anteriores, nûcleo rojo, globo 
pâlido, coliculo superior y SI (Brudzynsky y Mogenson 1985 ).
El ârea preéptica medial proyecta al NAc por una via multi- 
sinâptica por relevo en el ârea tegmental ventral. También pro­
yecta directamente a la misma regién mesencefâlica y a la regién 
subpalidal.
A NPP' llegan también fibras directamente desde el NAc que 
también podrian hacerlo al cunéiforme parabraquial. También es-
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tas fibras serlan GAMérgicos.
Todo este sistema no solo estaria implicado en los cora- 
portamientos citados sino que podrla estar relacionado con al 
gunos sintomas del parkinsonisme. La akinesia de estos enfer­
mes podrla estar en relacién con la depleccién de DOPA y la a- 
fectacién de los aferentes dopaminérgicos del sistema mesolim- 
bico al NAc. Al disminuir este input inhibitorio se produciria 
una activacién exagerada de las proyecciones GABAérgicas a la 
regién subpalidal y al NPP produciendo akinesia.
Conexiones de la RLM con la médula e iniciacién de la marcha.
A raiz de los estudios anatémicas las proyecciones direc­
tas desde la RLM hacia la médula son muy escasas (Ghrcia-Rill 
et al 1983 b) por lo que su actuacién a nivel de los GCPa medu 
lares debe llevarse a cabo a través de las proyecciones descen 
dentes de las estructuras con las que establece contacte. Se 
han encontrado proyecciones directas desde el NCP a la médula 
cervical (descritas en el mono), desde el NPP y también desde 
el locus coeruleus.
La estimulacién de RLM produce locomocién controlada (so­
bre cinta) o locomocién ficticia (registrando a nivel de las 
raices nerviosas) a través de una senal hacia el GCP locomotor, 
El GCP como vimos proporciona la excitacién-inhibicién rftmica 
alternante que justifies el PCL de las MNa durante la locomo­
cién. La estimulacién de RLM produce PIPS y PEPS en las MNa 
a traves de vlas que forman parte de dichos GCPs, activando 
IN delcircuito que son elementos primarios de descarga ritmica 
de las MNa (Schefehyk y Jordan 1985). Ello sugiere la existen 
cia de vlas excitatorias e inhibitorias de la RLM a las MNa es 
pinales (siendo las inhibitorias de mayor latencias)que produ- 
cen PPS cuya modulacién en amplitud y en sentido de polariza- 
cién depende de la fase dsl cicio apareciendo PEPS durante la
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fase depolarizada de PCL (latencia de 5,1 ms) y PIPS en la hi- 
perpclarizada (6,5 ras,estarla retrasado una sinapsis). En oca 
siones aparecen PPS tardfos. Estas vlas estan ligadas al inicio 
de la marcha por cuanto la amplitud de los PPS aumentan al ini 
ciarse los primeros pasos.
La estimulacién simultânea de RLM y de aferentes cutàneos 
y musculares induce descargas sincrénicas de las IN excitato­
rias produciendo PEPS durante la depolarizacién. Durante la hi 
perpolarizacién se producen PEPS de mayor latencia de forma si 
milar a los evocados durante la depolarizacién, no aparecien­
do sin embargo PIPS. Las respuestas evocadas desde las aferen­
tes cutâneas no cambian de sentido y solo son raoduladas en am­
plitud (mayor durante la depolarizacién). El hecho de que tan- 
to la via desde RLM como la de ARP sean activadas por estimu­
los que inician el ritmo locomotor, el que las descargas tar- 
dlas de larga duracién, descritas en la preparacién DOPA, pue- 
dan evocarse por estimulacién de RLM, la aparicién de PPS tar- 
dlos en las MNa por estimulacién de los aferentes refiejos fie 
xores en la preparacién DOPA y el efecto de facilitacién del es 
timulo simultâneo de la RLM y de los aferentes eutâneos y muscu 
lares de alto umbral apoya la existencia de IN comunes en las 
dos vlas excitatorias. Sin embargo no son las mismas vlas en 
todos los sentidos puesto que los PEPS evocados desde el mûscu 
lo no se siguen de PIPS tardios en la fase hiperpolarizada. Las 
dos vlas compartirlan solo los elementos excitatorios de un sis 
tema de IN excitatorias e inhibitorias produciendo aumentos y 
décrémentes del PPS evocado desde la RLM (Shefchyck y Jordan 
1985 ).
La facilitacién espacial que existe por la estimulacién 
de ambas vlas se produciria por una convergencia a nivel del 
GCP.
Se ha propuesto que algunas de las proyecciones ros-
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traies de la RLM participarlan en la transmisién desde la RLM 
a la médula. Se ha visto que las preparaciones mediocoliculares 
en las que se seccionaban proyecciones rostrales de RLM no eran 
capaces de andar y entre estas proyecciones estaban las dirigl- 
das al area tegmental ventral de Tsai que, como vimos, estâ en 
conexién con células que proyectan a la médula (algunas de las 
cuales lo hacen en el cordén ventrolateral) (Sinnamon et al 
1984). Sin embargo, la lesién bilateral de este ârea (Jell et 
al 1985), y la estimulacién de la RLM produce una marcha de ca 
r a c t e r isticas similares a las de los gatos intactos (sin modifi 
cacién alguna en los patrones de la estimulacién).
Tampüco la sustancia negra parece ser importante, a pesar 
de haberse descrito que su eliminacién podla impedir en la ra­
ta la locomocién (Skinner y Garcia-Rill I98 3).
E l l o  h iz o  c o n c lu i r  que la s  proyecciones r o s t r a le s  no  p a re  
ce n  s e r  im p o r ta n te s  en e l  r e le v o  de s e h a le s  d e s c e n d e n te s  a l a  
m é d u la  p e ro  s i  l a s  p r o y e c c io n e s  c a u d a le s .  S i  b ie n  en l a  p re p a ­
r a c ié n  i n t e r c o l i c u l a r  r e a l i z a d a  p e r s i s t i a n  p o r c io n e s  de l a  sus 
t a n c ia  g r i s  p e r ia c u e d u c ta l  en l a  p r o x im id a d  d e l  t u b é r c u lo  c u a -  
d r ig é ra in o  i n f e r i o r  que p o d r ia n  i n t e r v e n i r  en e l  i n i c i o  de l a  
m a rcha  p o r  e s t im u la c ié n  de RLM ( J e l l  e t  a l  1985).
Steeves y Jordan (1980) (ver mas adelante), estudiando el 
efecto de diferentes lesiones p arciales a nivel modular sobre 
la locomocién iniciada desde la RLM encontraron que solo la 
norcién ventrolateral de la médula parecia ser imprescindible 
para conducir las sehales supraespinales. En esta zona de la 
médula se encuentran fibras noradrenérgicas procedentes del lo 
eus coeruleus y subcoeruleus, desde el comple jo serotoninérgi- 
co del rafe y fibras reticuloespinales.
E l h e cho  de l a  lo c o m o c ié n  desde l a  RLM s o lo  f u e r a  e fe c  
t i v a  cuando  e x i s t i a  un  n i v e l  de to n o  e x  t e n s o r  adecuado  ( v e r  mas 
a d e la n te )  l l e v é  a  p ro p o n e r  a l a  v i a  v e s t i b u lo e s n in a l ,  o r ig in a d a
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en el nûcleo de Deiters, como responsable del inicio de la 
marcha desde la RLM, Esta via se ha visto que también proyec 
ta en el cordén ventrolateral, Sin embargo la lesién bilateral 
de este nûcleo no bloqueé las vias a través de las cuales una 
estimulacién de HLM induce la marcha ni produjo alteraciones 
definidas en la duracién o intensidad de la actividad EMG. 
Tampoco explicaria los efectos sobre la locomocién desde RLM 
tras la lesién del cordén ventrolateral (Jell et al 1985). Es 
tos datos se encuentran, sin embargo, en contradiccién con los 
de otros autores que encontraron importantes alteraciones en 
la actividad extensora tras la lesién del nûcleo durante la 
locomocién (ver mas adelante en la via vestibuloespinal),
También se han querido implicar a las proyecciones nora­
drenérgicas proôedentes del locus coeruleus, subcoeruleus, coe 
ruleus alfa, y nûcleo parabraquial que llegarfan a la médula.
La capacidad de la DOPA o agonistas noradrenérgicos como la cio 
nidina de inducir la marcha en animales espinales ha sugerido 
que este sistema podrfa ser el responsable del inicio de la lo 
comocién desde la RLM. Steeves et al (I98O) produjo depleccién 
de noradrenalina (y serotonina) en gatos por medio de diferen­
tes drogas. Estimulando pcSsteriormente la RLM (ver mas adelan­
te) se encontre actividad de marcha sin ninguna diferencia im 
portante respecte de los animales no depleccionados, Ello su­
giere que estas vfas noradrenérgicas no serlan al menos las 
ûnicas implicadas en el inicio de la marcha.
Ya vimos como l a  RLM lateral relevaba a nivel de la for­
macién reticular medial desde la que partian fibras reticuloes 
pinales descendentes a traves del cordon ventrolateral. La la­
tencia media desde la descarga de la RLM y el comienzo de la ac 
tividad muscular es de 7,1 - 3,3ms para la pata delantera(Gar- 
cia-Rill et al I983 d). Shimamura et al (1982) encontraron oue 
desde el comienzo de la actividad en las neuronas reticuloesni
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nales hasta la aparicién de actividad de EMG mediaban unos seis 
milisegundos que, sumados a los 1-1,5 ms entre la RLM y las 
neuronas reticulares (Orlovsky 1970 ) dan 7 ms, sugiriendo que 
la correlacién entre la RLM y BMG estâ mediada por el sistema 
reticuloespinal que se encuentra ritmicamente activo durante 
la locomocién
El enfriamiento del tronco cerebral en el lugar de rele­
vo de la RLM lateral abolia la marcha inducida desde la misma. 
Existirian al menos dos relevos para los PEPS encontrados en 
las MNs tras el estimulô de la RLM, uno en la formacién reti­
cular medial y otro en las IN medulares que excitan a MNa.
Estudios llevados a cabo en las neuronas reticuloespina­
les (ver formacién reticular) han deraostrado que tales neuro­
nas responden a estimulos somatosensoriales (los movimientos 
pasivos de la pata aumentan su frecuencià) a través de un ar­
ea espinobulboespinal (Shimamura et al 1982). Sin embargo, no 
existe, como vimos, tal modulacién ante los estimulos externos 
en la RLM. De esta forma la actividad de la RLM solo estaria 
bajo un control aferente en sus conexiones descendentes con la 
formacién reticular, no siendo précisa esta aferencia fâsica 
para que la RLM produzca locomocién porque se puede producir 
actividad ritmica tras la estimulacién de la RLM en la prepara­
cién curarizada (locomocién ficticia). Mori et al (1983) su- 
gieren que la via reticuloespinal noradrenérgica no séria tam 
poco la fundamental en la generacién del ritmo locomotor sino 
que mas bien intervendria aumentando la excitabilidad y activi 
dad de otros sistemas.
P o r  û l t im o  e s ta n  l a s  p ro y e c c io n e s  que l a  RLM m e d ia l t ie n e n  
con  l a  r e g ié n  lo c o m o to r a  o b a nda  lo c o m o to ra  p o n to b u lb a r ,  que co- 
n e c ta  a n i v e l  m e d u la r  co n  s is te m a s  p r o p io e s p in a le s  ( v e r  s ig u ie n  
te  c a p i t u l e ) .
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region 0 BANDA LOCOMOTORA PONTOBULBAR.
Mori et al (1977) y Shik y Yagodnitsyn (1977) describieron 
la existencia de una regién en el tegmentum pontobulbar lateral 
desde la que la estimulacién eléctrica de baja intensidad indi­
cia la marcha. Esta regién era la banda o regién locomotora pon 
tobulbar (RLPB o BLPB) ('figuras 25 y 29).
Localizacién anatéraica.
Se extiende rostrocaudalmente a través del tronco del en- 
céfalo en su tegmento lateral desde la RLM hasta la médula cer 
vieal alta (Mori et al 1977, Shik y Yagodnitsyn 1979). La lo­
calizacién exacta es variable segûn los autores pero, en termi­
nes générales, se encuentra en unas coordenadas P3-9, L4, H6 
(Mori et al 1977, Grillner 1981) a nivel troncoencefdlico aun- 
que se ha visto llegar a la médula hasta Pl8. Esta aproxiraada- 
mente a 2-3 milimetros de la linea media y unos 2 milimetros 
debajo del suelo del cuarto ventricule. Se encuentra en la re­
gién que antes llamamos del tracto de Probst donde se encuentra 
también el nûcleo espinal trigeminal. Su extensién mediolateral 
y ventrodorsal es de menos de un milimetro, manteniéndose en 
estas dimensiones a lo largo de todo su recorrido (ver figura 
25).
Los datos anatémicos parecen sugerir que la porcién ros­
tral de la RLPB estâ orientada dorsoventraimente (P 3-6) en 
tanto la caudal lo estâ longitudinalmente (P 6-9).
Al igual que en el caso de la RLM y la RLS se planteé si 
es solo un acûçàulo de células o r e aiment e es un conjunto de fi 
bras. Los estudios de administracién de prcrotoxina o dl-homo- 
cisteina induciendo la locomocién (Noga et al 1984, Armstrong 
19 86) apoyan la idea de su formacién participan fibras proce­
dentes de una columna celular adyacente (Selioniv y Shik I9 8 4).
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o r t t ig n  toronui a nivri  r »
R L P B  reg. locomotora pontobulbar, 
CB: cereb flo .
N IC *  n . in t ra c p re la r .
N C ; n o d u lo  cerebPloso.
NRGC*. n reticular § ig a n to c e l lu la r is .  
NRMC'.n re t ic u la r  m a g n o c e l lu la n s .  
TTE* tracto  espinol del tr ig em in o .  
PCI: pedunculo cerebeloso inferior. 
NST’ n s u b to la m ic o  de L u y s .













Estimulacién de la RLPB,
Su estimulacién es capaz de inducir movimientos locomoto- 
res en gatos colocados sobre cinta continua mévil si bien, de- 
pendiendo del punto de estimulacién aparecen efectos colatera­
les, As£, la estimulacién en P 4-5 y P 8-9 induce movimientos 
de marcha de las patas posteriores o de las cuatro patas sobre 
cinta igual que desde la RLM acompahandose frecuentemente de 
espasticidad y movimientos involuntarios del tipo de apertura 
de la boca o movimientos de masticacién(esto ûltimo cuando el 
estimulo afectaba a P 6-7) (Mori et al 1977).
En la columna cervical, en C^, la RLPB discurre en el li­
mite entre la sustancia gris y el cordén dorsolateral y es pre- 
cisamente en este punto donde la estimulacién induce una mar­
cha mâs Clara y viene a ser el mismo desde el que Sherrington 
(1910) y Roaf y Sherrington (1911) consiguieron inducir movi-
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mientos de marcha en.'^atos decapitados. La estimulacién en es­
te punto también ha logrado inducir locomocién en tortugas (Len 
nard y Stein 1977).
La estimulacién subumbral de la RLPB y también subumbral 
de RLM logran inducir la marcha (Mori et al 1977). La estimula 
cién de ambos, ipsilateral y contralateralmente, eran igualmen 
te efectiva en la induccién de la locomocién. Ni la estimula­
cién de la RLM ni la de RLPB era efectiva si la seccién tronco 
encefdlica se realizaba caudalmente a la salida del tercer par 
craneal.
Aunnue existe una relacién clara entre RLPB y RLM (ver mas 
adelante) la destruccién de gran parte de esta éltima no impi- 
de la generacién de marcha por estimulo de la RLPB y vice ver­
sa. La lesién del locus coeruleus anula, sin embargo, la loco­
mocién por efecto de la estimulacién de la RLPB (Mori et al 
197^. A traves del locus coeruleus pasan fibras que vienen des 
de el ndcleo mesencefâlico trigeminal por lo que lesiones del 
mismo suprimen la conduccién a lo largo del tracto de Probst, 
ignorandose hasta que punto depende la RLPB-de las aferencias 
desde la RLM y como se logra inducir la marcha tras la destruc 
cién bilateral de la RLM; tal vez sea a través de las conexio­
nes que la RLM lateral tiene con la formacién reticular y a 
partir de ésta se produciria la activacién de la RLPB o de su 
columna paralela.
También se ha descrito que para conseguir locomocién por 
estimulacién de la RLPB se requiers la integridad de estructu­
ras alrededor del polo rostral de la SN. Sin embargo Jell et 
al (1 9 8 5) han encontrado locomocién por estimulo de la RLPB 
en preparaciones intercoliculares.
Conexiones de la RLPB. Columna paralela.
Existen conexiones entre la RLPB y la RLM como se ha vis-
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to por estudios electrofisiolégicos. La estimulacién de la por 
cién rostral de la RLPB (pero no de la caudal) inducia respues 
ta bifâsicas en RLM siendo esta zona la mas efectiva en inducir 
la locomocién. El estimulo de la RLM inducia también respuestas 
a nivel de la oorcién rostral de corta latencia. Mori et al 
(1977) plantearon que la porcién rostral la formarla un tracto 
axonal, en tanto que la caudal la formarla una cadena celular 
dispuesta longitudinalmente, con axones cortos interconectados 
entre si de tal forma que la actividad que se iniciara rostral 
mente en la RLM medial se transmitirla caudalmente a través de 
dicha cadena.
Shik y Yagodnitsyn (1978) vieron que la lesién de un pun 
to de la banda que forma la RLPB no imp edi a que se pudiera ge 
nerar marcha por estimulo de la RLPB desde un punto rostral a 
la lesién.
Selionov y Shik (l984) demostraron la existencia de una 
columna paralela a la RLPB. Estimulos de la RLPB por encima y 
por debajo del obex indujeron respuestas en neuronas de la for 
macién reticular lateral pontobulbar situadas medialmente a la 
RLPB. Algunas neuronas respondian a la estimulacién de la RLPB 
con una descarga repetitiva y otras a estimulos contralaterales, 
Un tercio de las neuronas que respondian al estimulo en un pun 
to rostral de la RLPB también lo haclan antidromicamente a un 
estimulo desde un punto caudal de la RLPB. La longitud de los 
axones descendentes era de 4-^ 9 milimetros.
Estos autores postularon que taies neuronas bulbares late 
rales que respondian a la estimulacién de la RLPB formaban una 
columna medial a la RLPB y que gran parte de sus células envia- 
ban axones a la propia RLPB. Algunos de los efectos colaterales 
antes vistos por la estimulacién de la RLPB se podrian expli- 
car por estimulacién de tal columna.
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C y L : direccion coudol y lo le ro L
Esquemo delo columno porolflo y RLP0 
Los crculos r.presorton los cuerpos celulores de lo columno. Sus oxones
formon lo RLPB ( Im eos  gruesos).  Los colo.eroles o los neuronos de lo 
columno oporecen como lineos ffnos.
Actuacién sobre la médula.
No parece que la RLPB proyecte directamente mas alla de 
los niveles cervicales â3»tos(Matsushita et al 1981), por lo 
que para explicar su capacidad de inducir locomocién deberia 
relevar su actividad a nivel espinal alto en neuronas propio­
espinales. A nivel de C 2-0 3 se han encontrado la existencia 
de neuronas propioespinales de axon corto que se excitan por 
estimulo de la RLM y de la RLPB pero no llegan caudalmente 
muy abajo, por lo que se requeriria de conexiones ulteriores 
(Kanzennikov et al 1979). Las proyecciones de estas neuronas 
viajan en el cordén dorsolateral de la médula desde el que di- 
jimos es posible inducir la marcha a nivel cervical alto.
La RLPB también conecta con la formacién reticular medial 
pero hasta el moment o no se sabe que papel pod^ia tener.
La activacién de los G-CP medulares por la estimulacién de 
la RLPB requiers un cierto nivel de excitabilidad de las î»TNa-e 
(Mori et al. 1983).
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V I .  CONTROL TRONCOENCEFALICO 
DEL TONO POSTURAL DURANTE LA LOCOMOCION. LAS 
REGIONES PONTINAS INHIBITORIAS Y EXCITATORIAS.
COMOCION^.__REGIONES PONTINAS_INHIBITORIAS^Y__EXCITATO .
La estimulacién de la RLPB o de la RLM es capaz de indu­
cir la marcha si el animal tiene unos niveles de excitabili­
dad que vendrian dados por el grado de rigidez existante en 
la preparacién (en funcién del nivel de la seccién) o, lo que 
es los mismo, del tono postural (Mori et al 1978).
La preparacién precolicular-postmamilar tiene un nivel a- 
decuado de tono postural a nivel de sus extreraidades posterio­
res pero a veces no es as£, observândose en tal circunstancia 
que la estimulacién de la regién locomotora no induce locomo­
cién aunque la estimulacién en si proporciona un grado de ex­
citabilidad de fonde (Shik et al 1966). Ya vimos que la estimu 
lacién subumbral de la RLM no induce la marcha pero si a esto 
se le suma un estimulo exteroceptivo la locomocién aparece. Mo­
ri et al (19 7 8) han descrito la existencia de regiones tronco- 
encefàlicas cuya estimulacién aumenta o disminuye el tono pos 
tural con su correspondiente efecto en la locomocién. Ello lie 
va a una concepcién mâs unitaria del control de la locomocién 
y el tono postural que se ha plasmado en el GCP present ado por 
Kawahara y Mori (1982).
Mori et al (1983) estudiaron los cambios posturales y de 
la marcha evocados pôr la estimulacién de la RLM. En un animal 
cuyo peso era soportado por un cabestrillo se estudié la acti­
vidad EMGràfica y fuerzas verticales que realizaban sus patas 
posteriores durante la situacién erguida y durante la marcha 
por estimulacién de diferentes puntos del NCP observândose q w  
el estimulo de la RLM aumentaba la actividad extensora y, para 
lelamente, de la fuerza, lo que permitîa al animal sostener su 
propio peso. Este efecto duraba un tieiùpô variable segûn el pun 
to estimulado. Cuando se ahade, ademâs del estimulo de la RLM
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el raoviraiento de la cinta que el animal tiene bajo sus patas 
la locomocién aparece cuando la fuerza alcanza un nivel crlti 
CO y dura hasta que este desciende por debajo del mismo.
La duracién de la marcha depende del periodo en que esa 
fuerza de la pata posterior excede ese nivel critico y en rela 
cién al punto estimulado del NCP; cuando el estimulo se aplica 
ba en su porcién ventral, el efecto (aumento de fuerza, activi 
dad locomotora en forma de activacién muscular) era de larga 
duracién y continueaba pasado el estimulo, cuando el estimulo 
era aplicado en la porcién dorsal el efecto se agotaba antes 
del término de la estimulacién, Cuando se estimulaba la parte 
dorsolateral del nûcleo, se producia la llamada "marcha pausa- 
da" en la que el nivel de fuerza y el patrén EMG se a.iustaban 
de forma mâs précisa al tiempo de la estimulacién.
La estimulacién del NCP induce la locomocién sino también 
un aumento del tono postural. La excitabilidad de fondo propor 
cionada por la RLM depende del punto de su estimulacién. Esto 
llevo a Mori et al (1983) a plantearse si el sistema de control 
postural y el sistema de control locomotor comparten las mismas 
estructuras y si los cambios posturales eran inducidos directa­
mente desde la RLM o a través de estructuras troncoencefàlicas. 
Es claro que la RLM puede estar formada por estructuras he 
terogeneas. No se sabe cuantas estructuras diferentes pueden 
ser activadas por la estimulacién simple de un sitio de NCP ni 
el grado exacto en que el efecto puede modificarse por el esta- 
do del animal como, por ejemplo, la excitabilidad de fondo de 
la médula o del tronco cerebral, "^ a estimulacién del NCP de la 
RLM induciria la marcha actuando a diferentes niveles: activan 
do lo que Mori et al (1983) llaman sistema generador del ritmo 
y el sistema generador de potencia(o del control del tono postu 
ral) y hasta cierto punto del sistema de control fâsico de la 
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bro y vestibuloespinal) (ver mas adelante)'.
Por el contrario también se vi6 que cuando el nivel de to­
no postural muscular previo a la estimulacién de la RLM era muy 
elevado, la locomocién no aparecla hasta que ese nivel de tono 
no descendia y llegaba a ser el que habitaalmente existe cuan­
do aparece locomocién por estimulo de la RLM,
Asi Mori et al (1978, 1980, 1983) han descrito, a nivel de 
la formacién reticular de la llnea media, zonas en las que su 
estimulo induce efectos facilitatorios o inhibitorios sobre el 
tono postural.
1. Regién inhibitoria.
La estimulacién de la porcién dorsal del cam 
po tegmentario caudal a lo largo de la llnea media disminuye 
el tono de los mlsculos de la pata posterior, de forma que el 
animal solo es capaz de mantenerse en situacién erguida si se 
le coloca en un cabestrillo. Esta regién es mâs ancha de lo oue 
se pensaba en un principio y se localizarla en unas coordenadas 
P 3 a P 7 é 9, H -4>5 a -6 a nivel de la llnea media, unos dos 
milimetros debajo del suelo del cuarto ventrlculo, separada por 
el haz longitudinal medial. Los estudios anatémicos de Mori et 
al (1 9 8 3) demuestran que el area efectiva de este campo tegmen­
tario dorsal (CTD) se encuentra en una regién caudal del nucleo 
central superior donde existen pocas células. Este nûcleo no pa 
rece proyectar a la médulà directamente aunque si al cerebelo 
que tal vez podrla intervenir mediando sus efectos. También a 
ese nivel pasan fibras procedentes de otras zonas y, asl, la 
estimulacién de las mismas induce respuestas antidrémicas en 
el locus coeruleus entre otras estructuras, por lo que tal vez 
el efecto inhibitorio de la estimulacién de CTD se deba al lo­
cus coeruleus del que, como sabemos, parten fibras hacia la mé 
dula de caracter noradrenérgico.
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La estimulacién del CTD produce un descenso de la fuerza 
y descargas de los mûsculos extensores y el efecto es tanto 
mâs marcado cuanto mayor es la intensidad de la estimulacién 
persistiendo el efecto hasta cinco minutos tras el estimulo.
Si durante la marcha evocada electricamente desde la RLM se 
estimula simultaneamente la CTD se aboie la marcha inducida 
restableciendose en un tiempo que estâ en relacién a la inten
didad y duracién de la estimulacién del CTD de tal forma que
a mayor intensidad y duracién mâs largo es el période para el 
restablecimiento de la marcha y a mayor intensidad de estimu­
lacién de la RLM fo de la RLPB) se requiere mayor estimulo de
la regién inhibidora para abolir la marcha. A mayor intensidad 
de estimulacién de la RLM la marcha no se suprime totalmente 
pero el EMG muestra una disminucién en la duracién de las des­
cargas y una prolongacién de la duracién interimpulso (fase de 
balancée).
2. Regién facilitadora.
Mori et al (1978) describen la existen­
cia de una regién facilitatoria ventral y otra lateral si bien 
esta ûltima ha sido desechada y sus efectos se deben probable- 
mente a extensién directa del estimulo desde la RLPB (Mori et 
al 1983).
A nivel de la porcién ventral del campo tegmentario cau­
dal se encuentra en la linea media ( P 3-7, H -7,5 a -9,5), una 
regién cuya estimulacién aumenta el tono de los mûsculos de la 
pata posterior y la fuerza de los mismos, aumentando el tono de 
descarga extensora en relacién al estimulo.
La estimulacién de esta zona (CTV), tras la estimulacién 
de la CTD, permite al animal recuperar su postura erguida. Es­
ta regién, colocada en las coordenadas anteriormente dichas, 
estâ situada dorsalmente al cuemo trapezoide. El estudio his-
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tolégico demuestra que corresponde a la porcién rostral del 
nûcleo magno del rafe del que se ha demostrado envia proyec­
ciones presumiblemente serotoninérgicas hacia la médula,
Tanto el CTD como el CTV son estructuras homogéneas en 
su funcién y las lesiones parciales de ambas no raodifican el
efecto de la estimulacién respecte al que existia ntes de la
lesién (Mori et al 1983).
Mori et al (1978) incluian en la CTV al nûcleo reticular
gigantocelular pero posteriormente parece encontrarse algo la- 
teralmente a ella (Mori et al 1983).
La estimulacién simultânea del CTV y la RLM producia un 
cambio de la marcha solo con las patas posteriores a marcha 
con las cuatro patas que se movian coordinadamente con un au­
mento claro de la descarga y de la actividad de los extensores 
que tenian, ademâs, un mayor periodo de actividad EMGrâfica, 
disminuyendose ademas el intervalo interimpulso. Tras la esti 
mulacién del CTV los movimientos de las patas posteriores con- 
tinuaban très o cuatro pasos mâs hasta revertir a la situacién
original. Estimulos muy intensos inducian al paso de una marcha
alternante a una de tipo galope no alternante. Esto demuestra 
que el patrén de ceordinacién puede ser modificado por un au­
mento del tono postural de forma graduai (Mori et al 1983).
Esto no puede explicarse siraplemente por la "reaccién teg­
mental” en la que se produce la flexién de la pata delantera 
ipsilateral y la extensién de la contralateral puesto que aqui 
existia aumento bilateral del tono extensor (Mori et al 1978).
Su estimulacién ha demostrado inducir respuestas excitato­
rias en INIa espinales (Kawahara et al 1983).
Mori et al (1978) describieron la existencia de una regién
facilitatoria lateral que se encontraria préxima a la RLPB en 
el tercio lateral de la formacién reticular y cuyo estimulo in­
duciria el aumento de la actividad extensora de las patas pos-
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teriores en menor grado que tras el estimulo del CTV, Este e- 
fecto parece deberse a la extensién del estimulo â la RLPB sin 
poder descubrirse la existencia de conexiones sinâpticas con 
la RLPB.
Conexiones de la RLM con las regiones inhibitorias y facilita- 
torias.
Kawahara et al .(1983) y Kawahara et al (19 85) estudiaron 
las posibles conexiones entre la RLM y el CTD y el CTV por me­
dio de la estimulacién de las mismas.
La estimulacién del CTD induce campos de potencial en la 
RLM. La estimulacién de la RLM induce también campos de poten­
cial en CTD seguidos de descargas ortodrémicas en el 71^ de 
las neuronas del CTD. La velocidad de conduccién de las fibras 
que producen los campos de potencial es de 7 m/s en ambas di- 
recciones mientras que la de las fibras que producen la rescues 
ta ortodrémica es de 4-5 m/s. Kawahara et al (1985) encontra­
ron activacién antidrémica de dos tercios de las neuronas de
CTD desde la médula. Las latencias suguieren que las conexio­
nes RLM-CTD utilizan vias polisinâpticas. El potencial tempra- 
no de campo era debido a la actividad de las neuronas reticu- 
loespinales localizadas cerca del CTD.
La estimulacién del CTV induce un campo de potencial con 
dos deflexiones en la RLM. La primera deflexién es probablemen 
te un campo de potencial. La estimulacién delà RLM induce des­
cargas ortodrémicas en el CTV. La velocidad de conduccién de 
las fibras nerviosas que producen el potencial de campo es a- 
proximadamente de 7 m/s en tanto que la que produce descargas 
ortodrémicas es de 4-5 m/s.
Cuando se estudié la actividad de las neuronas del CTV y 
CTD activadas sinapticamente durante la locomocién se encontré 
que lo hacian tonicamente. Algunas de las situadas en el CTD au-
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mentaban su freeuenda antes del inicio de la marcha, aunque 
sin exhibir modulacidn ciclica mientras que algunas de las si- 
tuadas en el CTV mantenian la misma frecuencia, Algunas de las 
de CTV aumentaban su frecuencia al aumentar la velocidad de la 
cinta continua. Orlovsky y Shik (1976) indicaron que la régula 
ci6n troncoencefâlica del tone muscular postural debia ser t6- 
nica e igual para todas las patas. Es probable que estas zonas 
forraen lo que Mori et al (1983) 11aman sistema de encendido o 
control de la potencia (tono^ (ver màs adelante).
Modelo de generador para la locomociôn y el tono de Kawahara y 
Mori (1982)
La necesidad de un tono muscular adecuado para conseguir 
inducir la marcha por estimulacidn de la RLM, el hecho de que 
una locomociôn coordinada entre la pata delentera y trasera 
también dependa del tono postural existante (Mori et al 1980) 
o que la marcha "automâtica" exhibida por el animal tras el ce 
se del estimulo de la RLM dependa del tono muscular postural, 
apoya que no pueda concebirse un control separado de la locomo 
ci6n y del tono postural. Asi Kawahara y Mori(l982) han aropues 
to un modelo de G-CP que teoriza el control del tono y de la 
marcha integrando en el mismo a la RLM, el CTD y el CTV y al 
modelo de generador espinal de Miller^Scott (1977) (Por esta 
raz6n se présenta aqu£ y no en el capitule de modèles de gene- 
radores).
Consta de un generador rltmico similar a les vistos ante- 
riormente y una estaciôn colocadora (EC) que fija el tono mus­
cular postural a diferentes niveles controlando la excitabili- 
dad de las MNa. La EC actûa también sobre el generador del rit 
mo (GR) proporcionando la altemancia ritmica entre MNa-e y 
MNa-f. La EC tiene a su vez dos partes; el sistema ajustador 
de la excitabilidad (SAE)^  y el sistema activador rltmico (SAR).




-#  Inhi bidon 
-o Excltadon
Reste de leyendas en el texte.
=C>Excitacien tenico continue 
Excitocien tenico temporal
La interaccién entre la EC y el GR se realiza a traves de 
las neuronas de sali da (NS^ y NS^) de SAR y SAE respectivamente 
sobre MNa-e del GR.
Sistema activador del ritmo(SAR).
Tres vias controladas per la RLM: 1. circuito reverberan-
te (Rv 1) con feedback positive que activa a NS 1, 2. Inhibi-
ci6n de NS _por medio de interneuronas inhibidoras, 3- influen 1 —
cias desde colaterales de NS^ a traves de dos IN inhibidoras. 
Este feedback de NS^ a NS^ explica que el estimulo de la RLM 
no sea capaz de inducir la marcha cuando el nivel de excitabi­
lidad de MNa es bajo ( M o r i  et al 1980).
La actividad de NS^ sobre la MNa-e esté en funcidn de las 
influencias excitatorias que recibe de RV 1 y las inhibitorias 
de NS y de la RLM.
En la figura 33 que esquematiza el circuito RV 1, el umbral 
disparo de X es constante y sus aferencias tdnicas desde la RLM 
son de tal frecuencia que inducen la marcha. Si el umbral de Z 
es alto, X cesa de descargar cuando finaliza su aferencia tôni-
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ca. Si disminuye el umbral (figura 33 A, B, C), X continua dis 
parando al césar el estîmulo tdnico. La NS^ recibe, ademâs, u- 
na aferencia inhibitcria, Cuando su efecto baja el patrôn de 
descars:a es similar a la situaciôn representada en la figura 
33 C. La suma del efecto inhibitorio y del excitâtorio disminu 
ye la frecuencia de descarga de 25 c/sa 13 c/s durante el es­
timulo de la RLM y cuando éste finaliza, la frecuencia de des­
carga vuelve a aumentar a 22 c/s durante un période para descen 
der de nuevo a 12 c/s (excitacidn por reboteXl La eliminacidn 
de la aferencia inhibitoria hacia NS^ aumenta la frecuencia de 
descarga tras la estimulaciôn de la RLM.
Sistema ajustador de la excitabilidad (SAE).
Pormado por un circuito reverberante (RV 2) que recibe a- 
ferencias excitatorias desde el CTV e inhibitorias desde el CTD, 
que excita a su vez a NS^.
El CTV también inhibe a NS^ a traves de una IN inhibidora.
La NS^ actûa directamente sobre las MNa-e y, a traves de 
sus conexiones, sobre N3^.
La duraciôn de la actividad de RV 2 es cinco veces mayor 
que la RV 1 controlândose por cambios del umbral de las neuronas 
del circuito reverberante. El nivel de activacién de las MNa-e 
puede fijarse modificando el umbral de descarga o la interacCién 
en RV 2 y elle segûn que prédomina el input ténico desde el CTD 
0 CTV.
-  144 -
Ley*ndo$ en el lex.io.
A p l m







Genera el ritmo de la marcha cuando MNa y INI a estâ simul- 
taneamente hajo influencias tdnicas.
Existen conexiones directas desde el CTV hacia la INIa.
Estimulacidn de la RLM y excitacidn-inhibicidn de MNa-e
Un input tdnico sobre las IN inhibitorias inhibe a NS^ si 
NSg esté silente (estado 1). La actividad de NS^ Produce la 
desinhibicidn (estado 2) y la MNei^ e descarga tonicamente a una 
frecuencia dada por el grado de actividad de las aferencias 
excitatorias desde NS^ cuya actividad depende del CTD y CTV 
(figura 34).
En el estado 1 la estiraulaciÔn de la RLM no induce marcha
por inhibicidn de NS^. En el estado 2 la RLM activa NS^ y RTNa-e 
La actividad de NS^ y de la MNa-e por estimulo del CTV pe 
siste tras el estimulo .La RLM activa a N8, . La actividad de la1'
NS^ y NS^ produce la activacidn del GR que convierte la descar­
ga tdnica de MNa-e en ritinica a intervales interimpulso de O', 65 s 
y produce la descarga, también similar, de las MNa-f con un des 
fase de 1809. Esta descarga persiste tras el fin de la activa^ 
ci6n de la RLM. Cuando la actividad de NS^ ce sa, la actividad 
de MNa-e retoma a una descarga tdnica fijada por el CTV y de­
sap are ce la marcha automât ica. La duracidn de la marcha depen­
de de la actividad de NS^ .Cuando el input tdnico hacia la RLM 
aumenta de frecuencia^el ntSmero de puises por descarga aumenta 
y disminuye el intervals entre ellos.
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El modelo incorpora "-a la vez los efectos inhibitorios y 
excitatorios desde la RLM sobre las MNa permitiendo explicar 
la marcha automdtica y el efecto rebote.
Modificando los paràmetros de la EC se obtienen asi los 
diferentes patrones rltmicos de locomociôn, regulândose el 
nivel del tono postural.
Este modelo de circuitos reverberante fue postulado ya 
hace tiempo (Porbes 1922, Lorente de No 1938) y demostrado 
(Tsukahara 1970) la existencia de un blucle excitatorio entre 
el nûcleo interpositus cerebelar y el nûcleo reticular tegmen- 
ti pontis. Hultbom y Wingstrom (1980) demostraron un circuito 
reverberante intemeuronal capaz de inducir efectos de larga 
duracidn sobre el tono postural.
— 146 -
V I I .  LOS g a n g l i o s  b a s a l e s  
Y LA  LO CO M O CION.
VII. GANGLIOS BASALES Y LOeOMOCION.
Los ganglios basales participan en la preparaciôn e ini­
cio de los movimientos voluntarios y entre ellos en la locomo- 
ci6n. Las estructuras implicadas mantienen importantes conexio 
nés con centres implicados en la locomociôn (Garcia-Rili 1986).
Asi, el estriado recibe aferencias del cortex cerebral, 
del nûcleo centromediano (también de los nûcleos central, para- 
fascicular y lateral) y de la sustancia negra (de naturaleza do- 
paminérgica). (ver figura 35).
El estriado envia proyecciones al pûlido (sobre todo al 
palido interno o nûcleo ent©peduncular, NEP, de los carnivores) 
y a la sustancia negra (SN) que a su vez proyecta al nûcleo ven 
trolateral y ventroanterior del tâlamo (el NEP también al cen­
tromediano) y hacia abajo al NPP. (ver figura 35).
El NST modula estas salidas de los ganglios basales proyec 
tando al pàlido, SN y NPP entre etras y recibe aferencias desde 
el cortex y el centromediano.
Se forma asi un circuito cortex-estriado-NEP y SN-tâlamo- 
-cortex, circuito al que llegan diferentes entradas y salidas. 
Asi la SN proyecta al tubérculo cuadrigémino superior. El NPP 
(parte de la RLM) recibiria proyecciones del cortex motor, NST, 
NEP y SN y proyectaria al NEP, SN, NST y centromediano contro­
lando eferencias y aferencias de los ganglios basales y su par- 
ticipaciôn en la locomociôn.
Se ha observado que el nivel de dopamina en el estriado 
aumenta bilateraimente cuando el animal camina en linea recta, 
haciéndolo unilateralmente si gira (Melamed et al 1984). Asimis 
mo se ha visto un increment© en la frecuencia de descarga en el 
estriado de la rata al caminar.
Las enfermedades de los ganglios basales en el hombre se 
asocian generalmente a alteraciones motoras y en particular con
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alteraciones en la locomociôn, Ya vimos como la lesiôn del 
caudado se relacionaba con el sindrome de aproximaciôn obli- 
gada. Parece que las lesiones del caudado liberan automatismos 
corticales determinados visualmente (Denny-Brovm 1962).
Vilensky et al (1985) lesionaron el NEP (pàlido medial) 
en gatos y compararon los efectos antes y después de la opera 
cién, no encontrando variaciones significativas en los diferen 
tes paramètres de la locomociôn. Esto estaria en contra de los 
datos clinicos de alteraciôn de la marcha observado tras las 
lesiones de los ganglios basales en el hombre y el mono sugi- 
riendo un control nervioso diferente en primates y mamiferos 
no primates. Eidelberg et al (I98 1) afirmaban, como vimos, que 
el centre generador en los primatès, y aun màs en el hombre, 
parece requérir y depender mas de las aferencias supraespina­
les, y a raiz del articule parece que de los ganglios basales, 
que el CGP del resto de los mamiferos.
Esto se ve apoyado por la existencia de ciertas diferencias 
anatômicas y funcionales entre los ganglios basales de los pri 
mates y no primates (Larsen y Me Bride 1972). Asi se ha visto 
que las croyecciones palidotalamicas son mas numerosas en el
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primate y estan organrzadas topograficamente. Las proyecciones 
NEP al NPP de'la RLM son mayores en el mono que en gato. Tam­
bién vimos como la lesiôn del NST producia hiperquinesia en el 
hombre y mono y solo temblor en el gato (Larsen y Suttin 1978).
Se han encontrado proyecciones bilatérales al caudado des 
de el cortex en la zona de representaciôn del eje axial del 
cuerpo. El pàlido se activa hasta un segundo antes de que el 
animal emnieze a moverse sobre la cinta y lo mismo sucede en 
el cortex motor axial. El cortex motor que représenta la por- 
ciôn distal de la piema lo hace algo mas tarde. El cortex mo­
tor axial proyecta a la RLM en mayor grado que el de la pata 
distal (ver capitule de corteza cerebral). Asi el cortex axial 
y los ganglios basales podrian proporcionar un eje de referen 
cia 0 de coordenadas en la realizaciôn de los movimientos y 
también en la marcha.
El control del centre de gravedad por los ganglios basa­
les estaria mediado a traves de sus conexiones con la RLM. Asi, 
por ejemnlo en el parkinsoniano encontramos la marcha festinan 
te en la que el enferme busca su centro de gravedad. La falta 
de regulaciôn por las eferentes descendentes de los ganglios 
basales explicaria la incapacidad de estos enfermos para ini- 
ciar la marcha; tampoco son capaces de detenerse una vez inicia 
da lo que refieja la presencia de un bloqueo de los generadores 
medulares al feedback sensorial desde la pata en movimiento (G-ar 
cia-Rill 1986).
La alteraciôn de la marcha en la enfermedad de Alzheimer, 
en forma de incapacidad de iniciarla o haciéndolo con pasos 
muy cortos cuando ya la ha iniciado, se ha relacionado con la 
pérdida de neuronas colinérgicas a nivel de diferentes estruc­
turas y entre ellas la RLM (puede que exista degeneraciôn del 
N P P ), el nûcleo caudado y el cortex motor (Vicent et al 1983).
. Ambas enfermedades comparten algunos sintomas que pueden expli
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carse sobre la base de una alteraciôn de la via cortex motor- 
-ganglios basales-RLM a diferentes niveles.
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vm. PAPEL DEL CEREBELO EN
LA LOCOMOCION/
VIII. PAPEL DEL CEREBEIie EN LA LOCOMOCION.
El cerebelo se encuentra implicado en la regulaciôn y coor 
dinaciôn de multiples actes motores, incluida también la loco- 
mocién como puede deducirse de las alteraciones que su ablacién 
lesiôn o degeneraciôn producen en la misma. El estudio de estas 
alteraciones, de la actividad de las diferentes neuronas del ce 
rebelo y de las estructuras con él relacionadas permite inferir 
su papel en la regulaciôn de la locomociôn.
El cerebelo recibe aferencias desde las fibras musgosas y 
trepadoras que le transmiten informaciôn modulando la actividad 
de sus neuronas. El cerebelo, a traves de sus nûcleos, modula 
la actividad de ciertas neuronas que proyectan a la médula (cé 
lulas de origen de los fasciculos rubro, reticulo y vestibulo- 
espinal). Se forma asi un bucle implicado en la locomociôn que 
aparece representado en la figura 36.
A F E R E N C I A S  
E X T E R N A S
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FECD: foscfculo espinocerebeloso dorsa l.  
F ECV:  fosciculo espinocerebeloso venirol. 
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FIGURA 36
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AFERENCIAS AL CEREBELO.
El cerebelo recibe sus aferencias en formas de fibras mus­
gosas y trepadoras. Como fibras musgosas llegan desde la médula 
los fasciculos espinocerebeloso ventral (PECV) y dorsal (PECD) 
el cuneocerebeloso, el espinocerebeloso rostral y las fibras 
espinoreticulocerebelosas (que ascienden como fasciculo refiejo 
flexor ventral bilateral, PRPVb), asi como desde nûcleos de la 
formaciôn reticular; nûcleo reticular lateral, reticulo tegmen­
tal pontino y del pontocerebelar. Estas fibras actuan sobre las 
células de Purkinje indireetamente a través de las células gra 
nulosas y sus fibras paralelas. La actividad de dichas fibras 
paralelas induce descargas simples en las células de Purkinje.
Las fibras musgosas dan colaterales a nivel de los nûcleos.
Las fibras trepadoras llegan desde el nûcleo olivar infe­
rior dirigiendose directamente a las células de Purkinje dando 
colaterales a los nûcleos. Un impulso simple en una fibra tre- 
padora produce una descarga compleja, caracteristica de las cé 
lulas de Purkinje.(OP). Las fibras trepadoras tienen un bajo 
nivel de actividad durante la locomociôn lo que sugiere que son 
sobre todo las musgosas la fuente principal de actividad ritmi- 
ca de las CP y los nûcleos cerebelosos durante la misma.
Pibras musgosas:
1. Pasclculo espinocerebeloso dorsal. Transmite infor­
maciôn extero y propioceptiva sobre la actividad a nivel perifé- 
rico (duraciôn de la actividad muscular, àngulos de las diferen­
tes articulaciones, momento del contacte del pie, etc) a lo lar­
go del ciclo (Oscarsson 1973> Arshavsky et al 1983) proyectando 
al nivel del lôbulo anterior paravermiano. Sus células descargan 
ritmicamente durante la marcha aumentando la frecuencia al aumen­
tar la actividad muscular de la que informan al cerebelo. La ac­
tividad de este PECD es sobre todo mayor durante la fase de apo-
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yo temprana. La desaf erentaciôn del animal sup rime la descarga 
ritmica de estas neuronas ((Arshavsky et al 1972). La actividad 
del PECD no es esencial para la descarga ritmica de las neuro­
nas del nûcleo interpositus o de las CP del cortex paravermiano 
porque se ha visto que ciertas perturbaciones que inducen cam­
bios importantes en la actividad del PECD no aiteran la activi­
dad de dichas neuronas.
2. Tracto cuneocerebeloso. Tiene una funciôn similar 
a la del PECD pero lleva informaciûn de las extremidades del en­
teras. Su actividad es mas compleja. Algunas de sus células es^ 
tan activas durante la contraccién de mûsculos individualss y 
otras durante el estiramiento muscular (Arshavsky et al 1973).
3. Pasclculo espinocerebeloso ventral.Los axones del 
PECV dan gran cantidad de ramas en el cortex cerebelar; las que 
se originan en la base del asta dorsal (células PECV-lb) termi- 
nan sobre todo a nivel del vermix en tanto que las que lo hacen 
en el margen lateral del asta ventral (células la) lo hacen so­
bre todo en el cortex paravermiano. Sus células también muestran 
actividad ritmica durante la locomociôn (y durante el refiejo
de rascado). No informeui exclusivamente de la situaciôn del a- 
parato motor periférico ya que su descarga y su modulaciôn no 
se ve afectada por la desaferentaciôn o curarizaciôn (Arshavsky 
et al 1978 b). Lundberg propuso que estas neuronas envi an al ce­
rebelo informaciôn de la actividad de los generadores espinales 
a nivel intraespinal (Lundberg 1971), una "copia” de la activi­
dad a nivel intemeuronal ( ya vimos las proyecciones desde CR 
y INIa a estas neuronas)'* mas que de la actividad de salida del 
CPG tal como se viô por medio de técnicas de congelaciôn que 
bloqueaban la actividad de salida sin suprimir la actividad rit 
mica de estas neuronas (Arshavsky et al 1983). Las células de 
este fasciculo estan bajo gran cantidad de influencias supra- 
espinales, sin embargo el patrôn de actividad es similar en ga^
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tos espinales y descerebrados lo que sugiere que su actividad 
ritmica depende, sobre todo, de la actividad intraespinal.
Su actividad es importemte en la actividad ritmica de la 
corteza vermiana y paravermiana. Se ha encontrado cierta topo 
grafia ÿfuncional en la actividad fâsica de las fibras del PECV 
de forma que las que proyectan al vermix tienen su pico de ac­
tividad durante la primera mitad de la fase de apoyo y menos 
en la transiciôn apoyo-balanceo, mostrando picos de actividad 
similares a los encontrados en las células del fasciculo ves­
tibule espinal que proyectan a la médula lumbar (Arshavsky et 
al 1 9 8 0, Orlovsky 1922 )• Las células que proyectan al paraver 
mix tiene su pico de actividad en la mitad de la fase de balan 
ceo y su minimo en la de apoyo, con un patrôn similar al de las 
neuronas rubroespinales y a las del nûcleo interpositus,
4. Fasciculo espinocerebeloso rostral. Es el equiva 
lente al PECV para las extremidades anteriores. Se origina a 
nivel cervical proyectando de forma bilateral hacia el paleo- 
cerebelo.
5. Via espinoreticulocerebelosa. Sus neuronas a ni­
vel medular envian las axones al lado contralateral ascendien- 
do como PRPVb y llegan al nûcleo reticular lateral en el bulbo 
desde donde parten axones que, como fibras musgosas, llegan al 
cortex vermiano y paravermiano (las que estan en relaciôn a las 
patas posteriores) del lôbulo anterior. Las fibras del PRPVb 
muestran una velocidad de conducciôn alta desde el ensanchamien 
to lumbar al cervical donde disminuye, proporcionando gran can­
ti dad de colaterales cuya importancia en la coordinaciôn entre 
extremidades delanteras y traseras se discute. Su secciôn abo­
ie la actividad ritmica del n. reticular lateral. Las células 
del nûcleo reticular lateral muestran actividad ritmica duran­
te la locomociôn, en fase con los extensores (Arshavsky et al
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1983). Este nûcleo también recibe aferencias desde el fascicu­
lo vestibuloespinal y aferencias musculares de alto umbral, am 
bas bilateralmente.
Transmite, al igual que el PECV, informaciôn acerca de la 
actividad a nivel intemeuronal, no afectdndose su actividad 
ritmica por la desaferentaciôn (Arshavsky et al 1983).
La mayor importancia para la actividad ritmica del cerebe­
lo del PECV y de la via espinofeticulocerebeloso sugiere que 
el cerebelo "escucha” màs a las vias de feedback intemo des­
de la médula que a las informaciones periféricas (Armstrong 
1986), También se ha encontrado que, durante la marcha, las 
neuronas del n. reticular lateral responden menos a estimulos 
exteroceptivos que durante el repose. Asimismo las neuronas de 
vias descendentes se ven menos afectadas durante la locomociôn 
por las aferencias vestibulares. Parece que se trata de evitar 
con ello la interferencia indeseable de las aferencias exter­
na s con el movimiento en curso (Armstrong 1986).
6. Nûcleo reticular tegmental pontino. Este nûcleo 
proyecta sus fibras al vermix y escasamente a la parte lateral 
del cerebelo. Muestra cambios ritmicos de su actividad durante 
la locomociôn no se afectan por la desaferentaciôn (Zangger y 
Schultz 19 78), No se encuentra preferencias en cuanto a los mo 
vimientos de flexores extensores o extremidades delanteras-tra 
seras. Su lesiôn bilateral aumenta la actividad locomotora de 
ratas y si es mûy extensa produce galope.
7. Otros origenes.
- fibras vestibulocerebelosas. Los movimien­
tos de la cabeza durante el desplazamiento inducen descarga 
ritmica de taies fibras. También recibe informaciôn desde me- 
canoreceptores del cuello (Chan et al 1982, Armstrong I9 8 6).
- el nûcleo pontocerebelar, cuyas células re
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ciben gran cantidad de fibras del cortex motor muestran también 
actividad ritmica durante la marcha.
Pibras trepadoras.
Es poco lo que se sabe de la participacién de estas fibras 
durante la locomociôn.Proceden sobre todo de la oliva inferior 
(Armstrong 1974, Brodai y Kawamura 1980). Su actividad y su fre 
cuencia de descarga es similar durante el reposo y la marcha.
No se ha encontrado modulaciôn de su actividad en relaciôn a 
las diferentes fases del ciclo y si se ve no se mantiene mas 
que durante algunos ciclos.
Su actividad induce fuertes depolarizaciones en las CP y 
patrones de descarga complejos no diferenciandose los vistos 
durante la marcha y durante el reposo en las diferentes zonas 
del cortex cerebelar. Solo en la zona B del cerebelo (ver mas 
adelante) se ha encontrado cierto acoplamiento durante el ci­
clo de las descargas complejas de las CP (Udo et al I98I) pero 
este resultado no ha sido comprobado por otros autores.
La oliva inferior recibe gran cantidad de fibras desde 3a 
médula (espinoOlivares) mostrando estas fibras una gran sensi- 
bilidad a los movimientos pasivos o estimulos tactiles de la 
planta del pie por lo que se quiso relacionar a la oliva infe­
rior en la transmisiôn al cerebelo de informaciôn del momento 
en que el pie contacta con el suelo y de cuando deja de hacer- 
lo, sin embargo, no se ha encontrado tal relaciôn (Armstrong 
1986).
Se han visto descargas de estas células olivares y descar­
gas complejas en las CP cuando el animal chocaba con algûn obs- 
tàculo que se presentara en su camino, no prodilciendose la des­
carga cuando no se producia el contacte (Gellman et al 1985, An 
dersson y Armstrong 1985). Esto lleva a pensar que la oliva in 
ferior y sus fibras trepadoras envian al cerebelo una sehal del
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cambio entre el movimiento realizado y el que séria de esperar, 
descargando cuando el movimiento es perturbado y no cuando es 
realizado de acuerdo al plan previsto (Oscarsson 1980). De es­
ta forma el cerebelo posse informaciôn précisa para llevar los 
cambios adaptatives précisés.
ORGANIZACION ANATOMICA DE LAS EFERENCIAS DEL CEREBELO.
En la década de los sesenta, varios experimentos (Eccles 
1967) llegaron a establecer una organizaciôn sagital del cere­
belo con una serie de compartimentes que comprenden una banda 
del cortex y el nûcleo correspondiente conectado con dicha ban 
da. Cada regiôn recibe fibras trepadoras desde la misma porciôn 
de la oliva inferior. Estas zonas que reciben el nombre de A, X 
B, Cl, C 2, C 3, D 1 y D 2 no son unidades independientes ya 
que las fibras paralelas que discurren transversalmente al eje 
de la mismas tienden a difundir las influencias de las fibras 
musgosas-células granulosas a través de régiones vecinas. La 
mayorla se extienden del lôbulo anterior al posterior.
Esta subdivision es importante en tanto que diferentes com 
partimentos cerebelares ejercen su papel regulando el movimien­
to a través de diferentes vias descendentes conectadas con el 
cerebelo.
Trott y Armstrong (1986) y Armstrong (1986), que han hecüio 
una revisiôn de esta organizaciôn sagital establecen las siguien 
tes zonas:
- zona cortical A: se encuentra junto a la linea me­
dia. Proyecta al n. fastigial el cual lo hace a la formaciôn
reticular pontobulbar asegurando la actividad locomotora coor­
dinada de las patas.
- zona cortical X: lateral a A. Solo representada en
el lôbulo V y VI proyectando a la zona de uniôn entre el nûcleo
fastigial y la subdivisiôn posterior del interpositus. No se co
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noce bien su papel.
-zona cortical B; parte lateral del vermix que proyec 
ta al nûcleo de Deiters regulando el mecanisrao extensor de las 
patas ipsilaterales y tal vez también del tronco.
- zona cortical C 1 y C 3* En el paravermix o porciôn 
intermedia. Proyectan superponiendo sus campos a la porciôn me 
dial y lateral del n. interpositus anterior respectivamente, el 
cual proyecta al n. rojo magnocelular contralateral regulando 
los mecanismos flexores de la pata ipsilateral. Las vias inter 
posito-rubra y rubro-espinal son cruzadas.
- zona cortical C 2, entre C 1 y C 3 proyecta al in­
terpositus posterior cuyas proyecciones no son del todo conoci- 
das pero parece hacerlo al n. ventral anterior y ventrolateral 
del tàlamo y a la regiôn mesencefâlica, medial al n. rojo. Su 
papel tampoco es conocido.
- zonas corticales D 1 y D 2. Porman el resto del he 
misferio cerebeloso proyectando al n. dentado el cual lo hace 
al n. ventral anterior y ventrolateral del tâlamo contralateral 
que a su vez lo hacen al cortex premotor y motor. Este a través 
del haz corticoespinal cruzado ejerceria efecto facilitador de 
los flexores ipsilaterales y controlaria los movimientos de la 
mufîeca y dedos.
Este esquema se compllca por el descubrimiento de otras co 
nexiones aparté;
- el interpositus anterior (en relaciôn 
a C 1 - C 3) proyecta también al ventral anterior y ventrolate­
ral y estos al cortex.
- el dentado (zona D) da colaterales al 
n. rojo y también proyecta a neuronas reticuloespinales ponto- 
bulbares y actua asi sobre la médula sin relevar en el cortex.
- la zona A también proyecta al n. de 
Deiters al igual que la B.
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- el n. fastigial también proyecta al ven
trolateral del tâlamo.
Estas ûltiraas conexiones dan lugar a un solapamiento a in 
terconexiones entre zonas, nûcleos y sus proyecciones. Existe, 
asi, segûn avanzamos medidateraimente en el cortex un paso des 
de un campo de influencia sobre las.estructuras troncoencefâli- 
cas bajas, implicadas en el control de la musculatura axial, a 
centros motores rostrales implicados en el control de las par­
tes distales de la pata (Armstrong 1986).
ACTIVIDAD RITMICA DEL CORTEX DURANTE LA LOCOMOCION.
Vermix.
Zona A.
No existen hasta el momento estudios de la actividad de 
las CP en la zona A durante la locomociôn por lo que su papel 
modulador de la actividad de las neuronas fastigiales permane- 
ce desconocido. Si existen, sin embargo, datos de ôu comporta- 
miento durante el refie jo de rascado (lAntsiferova et al 1979) 
y asi, parece que la CP descargarfan durante dos momentos del 
ciclo de rascado; durante la transiciôn de la flexion a la ex­
tension y en la mitad de la flexiôn. Las células del nûcleo fas 
tigial durante el rascado (ver mas adelante) lo hacen sobre 
todo durante la extensiôn. Egta falta de relaciôn temporal en 
tre la actividad de ambos tipos de neuronas la explica Armstrong 
p or el hecho de que en dicho expérimente probablemente gran 
parte de las CP estudiadas pertenecerlan a la zona B (Armstrong 
1986).
Zona B.
Las células de Purkinje de la zona B~ reciben sus aferencias 
mediante fibras trepadoras en relaciôn con diferentes régiones
— 160 —
del cuerpo (pudiéndose, en base a ello, distinguir microzonas 
de hasta solo 100 milimicras) proyectando a zonas del n. de 
Deiters con igual proyecciôn en el cuerpo.
Udo et al (19 8 1) estudiaron el comportamiento de las CP 
de la-zona B que estaban en relaciôn con las patas delanteras 
y traseras. En el caso de las que estabsui en relaciôn con las 
delanteras encontrô que la cuarta parte, neuronas 1, mostraban 
un pico de actividad simple por ciclo, que se producia en las 
fases Eg 0 E^ de la pata delantera ipsilateral, El resto, tipo 
2, mostraban dos picos, uno durante E^ y otro durante E^ (o mas 
raremente en P). La actividad en conjunto era mayor durante la 
transiciôn balanceo-apoyo. También registre la actividad de las 
CP en relaciôn con la pata posterior encontrando también una 
cuarta parte con un patrôn simple y un 759^  con uno del tipo 2. 
La actividad de las CP en relaciôn con la pata posterior esta- 
ba adelantada en aproximadamente un tercio del ciclo respecte 
a las de la pata delantera, como también vimos que lo estaban 
los movimientos de una respecto a otra.
Las CP estaban activas, en fase con las células del n. de 
Deiters (ver mds adelante) que lo estan durante el apoyo tem- 
prano, Ello estaria en contra a la idea de Orlovsky, segûn la 
cual las CP estarian en oposiciôn de fase a las células del n. 
de Deiters como podria suponerse por el caracter inhibitorio 
de las primeras. Esto ^ poya (como veremos también con la zona 
C) que las células del n. de Deiters son moduladas "a pesar” 
de las aferencias desde las CP. Las CP actuarian restringien- 
do el pico de las células del n. de Deiters impidiendo una hi 
peractividad de los extensores. Esto se ve apoyado por el he­
cho de que el enfriamiento de la zona B del cortex produce un 
aumento en los picos dé actividad del n. de Deiters y un aumen 
to de la actividad extensora de la pata posterior con hiperex- 
tensiôn del tobillo y la rodilla asi como de la duraciôn de la
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fase de apoyo, manteniéïTdOse constante el balanceo. La zona B 
tendrfa pues un efecto restrictive en la facilitaciôn extenso­
ra del n. de Deiters mediada por el fasciculo vestibuloespinal. 
Es posible también que la zona F  ajuste, en cierta medida, la 
duraciôn de la fase de apoyo y pueda controlar la fuerza de con 
tracciôn de los extensores (Armstrong 1986).
®2fL paravermiano.
La mayor parte de estudios se refieren a la zona C 1 y po 
COS existen sobre C 3 y C 2.
Orlovsky (1972e) estudio la actividad a nivel del lôbulo 
anterior durante la locomociôn en gatos descerebrados altos que 
andaban solo con sus patas posteriores sobre cinta môvil. Solo 
Armstrong y Edgley (1984b)han realizado taies estudios en ga­
tos intactos ( a nivel del lôbulo V) encontrandose algunas di­
ferencias importantes entre ambos estudios.
Armstrong encontrô que cerca del 96^ de las células estu­
diadas se limitaban o incluian campos receptores a nivel de 
las patas delanteras ipsilaterales de forma que lesiones de las 
CP impedia el movimiento de estas. Estos campos estaban general 
mente mal delimitados.
La frecuencia de descarga de dichas CP aumentaba cuando 
el animal pasaba del reposo (37,8 c/s)' a la locomociôn (57,6 
c/s) para Armstrong y Edgley y valores algo mas altos para Or 
lovsky.
Udo et al (1981) y Armstrong y Edfeley (1984b)encontraron 
actividad ritmica de las CP en relaciôn al ciclo en practica- 
mente todas las CP si bien con diferencias amplias de una célu 
la a otra. Orlovsky encontrô, sin embargo, modulaciôn en dos 
terceras partes lo que puede estar en relaciôn a que la prepa- 
raciôn del autor ruso era descerebrada y andaba solo con las 
patas Dosteriores lo que podria modificar las aferencias.
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La actividad ritmica que encontrô Orlovsky era, en casi 
todos los casos una descarga por ciclo en tanto que Armstrong 
encontrô en un cierto ndmero de casos dos y hasta tres por ci­
clo, discrepancia que también puede ser explicada en relaciôn 
a la preparaciôn. Esta diferencia también se encontrô respec­
to a la actividad del nûcleo interpositus.
La diferencia tal vez mas sorprendente se refiere al aco­
plamiento fâsico de la actividad de las CP de la regiôn para- 
vermina. Por un lado Orlovsky encontrô que las CP tenian su 
pico de actividad durante la fase de apoyo temprano disminu- 
yendo ésta a medida que se acerca a la fase de balancée. Es de 
cir, que su actividad estd en oposiciôn de fase a la que exis­
te en el n. interpositus (ver mas adelante) que tiene su pico 
de actividad durante la fase de balanceo. Esto séria lôgico si 
se piensa que las CP, inhibitorias, actuarian a nivel del n. " 
interpositus de forma que cuando estan activas el nûcleo se de- 
prime por una actividad aumentada dé las aferencias inhibitorias 
y al reves (desinhibicion) (Orlovsky y Shik 1976). Las CP serian 
las responsables de la actividad ritmica de las células del in- 
terpôlsitus, que reciben sus aferencias excitatorias tônicas de
colaterales de aferentes al cerebelo.
Armstrong y Edgley por su parte, encontraron a nivel de
las CP de C 1 que estas tenian su pico de actividad en la fase
de balanceo, en fase con el pico de actividad de las neuronas 
del n. interpositus, al que proyectan. La diferencia no puede 
explicarse en relaciôn a la preparaciôn, que en el caso de Or­
lovsky estudiaba las CP en relaciôn a las patas posteriores y 
Armstron en relaciôn con las delanteras porque se ha visto que 
las células del n. interpositus relacionadas con ambas muestran 
un patrôn de actividad similar. Para Armstrong, la diferencia 
se explica porque en el experimento de Orlovsky se hizo, mas 
que en la regiôn paravermiana, a nivel del vermix, lo que es po-
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sible porque estudiô el lôbulo II y III donde ambas zonas se 
confunden. Ademâs Udo et al (1981) han encontrado un patrôn 
de actividad de tal tipo con un pico en la fase de apoyo en 
las CP de la zona &
El patrôn referido a las CP de C 1 de las patas delanteras 
y su s respectivas células en el nûcleo interpositus es similar 
para las neuronas relacionadas a las diferentes articulaciones 
de la pata delantera.
El descrubrimiento de Armstrong y Edgley (1984b) viene a 
modificar el papel de las CP estando estas y las del n. inter­
positus maximamente activas a la vez que las aferencias inhi­
bitorias del cortex estan aumentadas y ello se interpréta que 
mas que crear y sotener la actividad ritmica de las células del 
n. interpositus, las CP actûan restringiendo o disminuyendo la 
actividad ritmica de las mismas la cual procédé de las aferen­
cias excitatorias proôedente de colaterales de aferentes cere­
belosos en su camino al cortex paravermiano (Chan-Palay 1977) 
en forma de fibras musgosas y trepadoras. El cortex âctuaria 
limitando las eferencias del nûcleo justamente cuando estâ mas 
activo y asi ejerceria su mayor influencia sobre las estructu­
ras extracerebelosas. El aumento de la frecuencia, al iniciar- 
se la marcha, implicaria que ambas estructuras reciben influen 
cias excitatorias siendo las del nûcleo interpositus sufieien- 
tes para superar el efecto inhibitorio aumentado que le llega 
desde las CP.
Este patrôn de actividad estâ de acuerdo con los resulta- 
dos obtenidos por Udo et al (1981) en que la congelaciôn del 
cortex paravermiano del lôbulo V  producia una hiperflexiôn y 
un aumento de la duraciôn de la fase de balanceo de la pata ip 
silateral pudiendo alterar el soporte del animal, acompahândo- 
se frecuentemente de acortamiento de la fase de balanceo contra
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lateral. Ello se explica porque se produciria un descenso de 
la actividad de las CP y aumento de las del n. internositus so 
bre el nûcleo rojo, menor efecto sobre la actividad extensora 
y la fase de apoyo es menor lo que es debido a que la actividad 
de los dos grupos de células es menor en ese momento. Si se a- 
ceptara la idea de Orlovsky, la congelaciôn del cortex hubiera 
producido una disminuciôn de la ritmicidad de las células del 
n. interpositus y una hipoflexiôn.
Armstrong y Edgley (I984d) también estudiaron la actividad 
de las células de C 2 encontrando un patrôn similar al de C 1, 
si bien con un desfase aproxi#ado del 10^ del ciclo lo que, en 
opiniôn de estos autores, es importante ya que mientras la di­
ferencia con la zona lateral a C 1 (C 2) es mas pequena que con 
la medial en B. La actividad dèl n. interpositus posterior y 
de C 3 no han sido estudiadas aunque es probable que sea similar 
a C 1 y C2. Similarmente ocurrla con X.
Hasta el momento no se ha estudiado la actividad a nivel 
el lôbulo posterior, sino solamente la del anterior. Esto podria 
ser importante ya que se ha visto (Arshavsky et al I984) que 
durante el rascado las CP en el lôbulo anterior es diferente 
que la vista a niveles mas caudales.
Se han estudiado también las respuestas de CP a los cambios 
de velocidad o de inclinaciôn de la superficie de desplazamiento. 
Una duplicaciôn de la velocidad aumentô muy escasamente la acti­
vidad pico, con escasos cambios en la actividad de células indi 
viduales. En cuanto a la diferencia entre la locomociôn sobre 
cinta continua horizontal e inclinada se encontraron también 
pocos cambios con un descenso minimo de la frecuencia. La des­
carga fâsica no varié al aumentar la velocidad 0 aumentar la 
inclinaciôn. Ello hace suponer que pequehos cambios en la acti­
vidad de la poblaciôn de CP tiene profundos efectos a nivel me­
dular o bien que las CP jugarlan un escaso papel en la adapta-
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ci6n a tales sitiiaciones (Armstrong 1986).
La ablaciôn del cortex paraverraiano (Yu y Eidelberg 1983). 
produce, como es de esperar, una hiperflexidn en la pata ipsi- 
lateral con disminuciôn de la fase de apoyo, Los movimientes a 
nivel de la muneca se vefan menos alterados, lo que llevd a 
estos autores a sugerir que los movimientos a nivel distal en 
los dedos dependerlan mas de las influencias supraespinales que 
los movimientos râpidos de la muAeca, que estarian menos suje- 
tos a taies influencias y màs programados a nivel de los G-CP, 
Los efectos de la ablacidn del cortex suelen desaparecer al ca 
bo de dos sémanas, tal vex en relaciôn a una reorganizaciôn de 
las aferencias îiacia el n. interpositus gracias a los solapa- 
mientes y conexiones, entre zonas que ya vimos. No parece que 
la secciôn de las pirâmides revierta los efectos agudos de la 
ablacidn del cortex paravermiano que algunos autores habian re 
ferido (Batini y Pompeiano 1957).
Cortex hemisférico.
La actividad de la zona D no ba sido estudiada hasta el 
momento presents.
ACTIVIDAD A NIVEL DE LOS NUCLEOS CEREBELOSOS.
Ndcleo_fast i^ial^
Orlovsky (I972d)) estudiô la actividad de las neuronas del 
polo rostral de este nûcleo durante la locomocidn.
La raayoria responden escasamente a los movimientos pasivos 
de las extremidades mostrando pocos signos de actividad ritmica 
durante la locomocidn. Algunas si respond!an a los movimientos 
pasivos y descargaban durante la locomocidn ritmicamente con 
un impulso por ciclo. Aunque existian variaciones individuales 
importantes de unas células a otras, era en la primera mitad de
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las fase de balancée cuando lo hacfan la mayor!a y con las 
mayores frecuencias, encontràndose el mlnimo en la mitad de 
la fase de apoyo. En el reflejo del rascado, sin embargo, las 
neuronas estaban mas activas durante la fase extensora (Antel- 
ferova et al 19 80),
Estas neuronas del nûcleo fastigial estan en fase con las 
neuronas reticuloespinales sobre las que ejercen un control ex- 
citatorio,
Aunque la porcidn rostral parece proyectar al n. de Deiters 
su actividad se encuentra en desfase con dicho nûcleo que mues- 
tra su mâxima actividad durante la fase de apoyo temprano por 
lo que no parece que contrôle importantemente la actividad rft 
mica de este nûcleo,
Orlovsky (1972d) estudiû el patrûn de actividad de las 
células del n. interpositus rostral durante la locomocién en 
gatos descerebrados que andaban solo con sus patas posteriores 
Armstrong y Edgley (1984 a) han estudiado extensamente esta ac­
tividad a nj.vel del n, interpositus anterior en gatos intact os 
que andaban sobre sus cuatro patas.
Como hemos visto, el nûcleo recibe aferencias desde GP de 
C 1 y C 3 asi como colaterales excitatorias de fibras musgosas 
y trepadoras; a su vez proyecta al n, rojo y al ventrolateral 
del tàlamo.
Se ha visto que las neuronas descargan ritmicamente en re- 
laciôn sobre todo a los movimientos de las patas delanteras en 
estudios en gatos (Burton et al 1978) y monos { Thach 1968, Har 
vey et al 1979) y de las patas posteriores (Orlovsky 1972d), Al 
determinar los camp os receptores de las células del n. intemo 
situs desde los que reciben aferencias ante estfmulos de los 
mecanoreceptores se vio (Armstrong y Edgley 1984 a) que el 87^ '
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de las células tenlan campos receptores cuya frecuencia de des 
carga aumentaba ante el estimulo del mismo. En el 85^ de los 
casos este campo inclula a la pata delantera, estando limitada 
a ella em mas de la mitad de los casos ( con un reparto similar 
de porcentaje para todos los campes de las diferentes articuls.- 
ciones de la pata) algo mas de la cuarta parte lo ten!an a ni­
vel de ambas patas ipsilaterales y un 20^ en el cuello y/o cara. 
Ecoles et al (1974)' encoûtraron una mayor representacién de la 
descrita por Armstrong para las patas posteriores y una mayor 
convergencia entre estas y las delanteras asi como neuronas con 
campos exclusivamente en las traseras, Orlovsky encontré que 
la mayoria de las neuronas no respondian a la manipulacién del 
campo receptor ni su frecuencia era modulada durante la marcha 
aunque si aumenta la frecuencia.
La pauta de descarga de una neurona era mas o menos cons­
tante si bien el nûmero de descargas por tren era mas variable. 
La descarga en repose era ténica e irregular (presumiblemente 
determinada por las fibras aferentes al cerebelo) y de 42 i/r. 
Orlovsky (1972d) encontré periodos silentes que no hallo Arms­
trong y Edgley para quienes descargaban durante todo el ciclo. 
Este ûltimo autor encontré ademas mad frecuentemente descargas 
multiples que las que encontre Orlovskyfes algo similar a lo 
que ocurr!a en relaciôn a las CP). Esta frecuencia aumentaba 
a 6 8 ,4 i/s al iniciarse la locomocién (Armstrong y Edgley 1984a) 
Arshavsky et al(1984) y Orlovsky (l972d) encontraron menores 
frecuencias de descarga tante durante èl repose como en la mar 
cha , lo que tal vez este en relacién a la alteracién en las 
aferencias de las preparaciones de estos autores que eran des- 
cerebradas y andaban solo con las patas posteriores.
El aumento de velocidad incrementaba la frecuencia (ver 
mas adelante) sin modificar en nada el acoplaraiento fâsico que 
existia en la descarga durante la marcha. No se vi6 relacién
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alguna entre la frecuencia pico y la media ni entre ésta y el 
grade de modulaciôn (como la diferencia entre la pico y la m! 
nima). Se consideraba a una neurona modulada ritmicamente a a- 
quella que ténia una frecuencia minima o mdxima que diferia en 
mas de un 10^ de la frecuencia media. La modulacién existia en 
el trabajo de Armstrong y Edgley en el 92 % de las neuronas es- 
tudiadas, cifra muy superior a la encontrada por Orlovsky tal . 
vez en relacién con las diferencias en las aferencias.
La variacién de la frecuencia de descarga oscila de un ci­
clo a otro entre un 20 y un 5O9G. Los patrones de células de i- 
gual campo receptor eran similares. Existen diferencias de unas 
células a otras en cuanto al momento de mâxima actividad y du­
rante todo el ciclo se encuentran algunas neuronas que descar­
gan; sin embargo la mayor parte tienen su actividad pico antes 
y durante la fase de balanceo de la pata delantera ipsilateral 
(85ÿ en la muestra de Orlovsky) y pico minimo durante la fase 
de apoyo ( 3O9G). La frecuencia media de descarga era de 70 i/s 
en la flexién y de 12 i/s en la mitad de la fase de apoyo. Arms 
trong y Edgley encontraron un 51^ de neuronas moduladas duran­
te la fase de balanceo y 199^  durante la fase de apoyo encontran 
do también, al igual que Orlovsky mayores frecuencias en la fa­
se de balanceo en la que alcanzaban su frecuencia pico el 72^ 
de las neuronas frente al I89G que lo hacian el de apoyo o el 
Vy^ o en la transicién apoyo-balanceo.
Al comparar neuronas con diferentes campos receptores se 
encontraron algunas diferencias. El nûmero de células activas 
ritmicamente entre las que tenian receptores solo en la pata 
delantera, que eran las mas frecuentes, era mayor que el de las 
que, por ejemplo abarcaban ambas patas ipsilaterales que tenian 
mâs células activas en la fase de apoyo temprana y oscilaba me­
nos su frecuencia media, es decir, existia menos tendencia a 
tener su pied de actividad en la fase de balanceo. Las células
— 169 —
con campos a nivel del cuello o cara, aunque descargaban ritmi­
camente no presentaban una modulacién temporal clara. Las célu­
las con campos receptores en diferentes articulaciones de la pa 
ta delantera tenian un comportamiento similar, si bien las mas 
distales eran mâs activas durante la fase de balanceo y la se- 
gunda mitad del apoyo.
La estimulacién de las células del n. interpositus produ­
ce contraccién muscular a nivel de sus campos receptores peri- 
féricos.
El patrén temporal de la actividad de estas neuronas es 
similar al encontrado para las C P d e C l y C 3 y  para las célu 
las rubroespinales, lo que, en definitiva, demuestra la modula- 
ci6n ritmica de estas ûltimas por el n. interpositus, modulaciôn 
que desaparece tras la cerebelectomla. Las proyecciones inter- 
posito-rûbricas estan somatotopicamente organizadas de forma 
que la estimulacién del nûcleo o su^activacidn induce la acti- 
vacién muscular al mismo nivel que si se hiciera sobre la par­
te del nûcleo rojo a la que proyecta. El n. interpositus pare­
ce actuar modulando ritmicamente la actividad rubroesT?inal que 
refuerza, a nivel del GCP, la actividad de las MNa^f. Las le- 
siones del nûcleo interpositus han demostrado producir hipofle 
xién durante la marcha en tanto que la lesién de la corteza ce 
rebelar que proyecta sobre él, producla, como vimos, hiperfle- 
xién.
Su papel, que séria ejercido a través del sistema rubroes- 
pinal y tal vez del corticoespinal, séria el de controlar la 
fase de balanceo mediante aferencias excitatorias sobre las 
MNa-f. La variacién de la frecuencia en una misma célula de un 
ciclo a otro podrla representar un raedio por el que las influen 
cias del nûcleo varlan dô un ciclo a otro como un mécanisme a- 
daptativo a lo largo de la marcha. El nûcleo también excita al 
nûcleo ventrolateral del tâlamo que, mono y disinapticamento
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excita a las neuronas del tracto corticoespinal, de forma que 
las neuronas del n. interpositus que influyen sobre una deter 
minada zona descargan en oposicién de fase con las neuronas cor 
ticoespinales cuya estimulacién produce flexién al mismo nivel. 
Esto estaria de acuerdo con el dato de que el n. interpositus, 
a traves de colaterales al tâlamo que actûan en un mûsculo par 
ticular a través de la via rubroespinal, inhibirla la descarga 
de las neuronas piramidales (Volsii et al 1982).
Cambios en la potencia de la marcha produjeron cambios li 
geros en el patrén de descarga. Asi, un cambio en la velocidad, 
duplicando ésta casi al doble con un acortamiento de la fase 
de apoyo y de la duraciéii del ciclo y un aumento general de la 
amplitud en la actividad EMC de los mûsculos flexores y exten- 
sores, producen aumentos muy pequehos en la frecuencia media, 
si bien, el acoplamiento fâsico en la descarga no se modified 
en absolute. Cambios en la inclinacién d 1 piano sobre el que 
el animal caminaba de 202 a 302 ( que producian pequehos cam­
bios en la duracién del ciclo, pero »duplicaban la amplitud de 
la actividad EMC de flexores y extensores) produjo cambios en 
la frecuencia pico de solo 6 i/s, viendose solo en algun caso 
aislado cambios del acoplamiento fâsico (Armstrong 1986).
Estos datos sugieren que el nûcleo estaria en relacién mas 
con movimientos correctores o adaptativos paso a paso que con 
una adaptacién total del patrén a las condiciones del medio 
(Armstrong 1986). Séria de esperar que aumentos en la activi­
dad locomotora y EMGrâfica produjesen cambios en las aferencias 
al cerebelo y en las eferencias de este. Es posible asi, que 
la actividad del nûcleo cambie mas marcadamente cuando la eje- 
cucién de la marcha se ve perturbada y•algun^ sehal de error 
(desviacién entre el acto realizado y el previsto) llegue al 
cerebelo, sin embargo no existen estudios a este respecto. No 
obstante, Orlovsky (1972 )- ha estudiado la afectacién en la ac
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tividad de las neuronas rubroespinales ante ciertas perturba- 
ciones de la marcha y en su opinién es muy posible que taies 
cambios sean mediados a traves del n. interpositus.
® §ûo^
Es poco lo que se sabe de la actividad èn este nûcleo. 
Shwartz et al (I9 8 3, 1984) registraron la actividad del nûcleo 
durante la locomociûn encontrando dos grupos de neuronas: unas, 
cuya actividad estaba vagamente acoplada a la marcha y otras, 
que estaban relativamente no moduladas. Cuando se colocaba .un 
obstâculo o se sujetaba la piema, el primer grupo de células 
dejaba de ser modulada en tanto que en las segundas cambiaba 
su patrén de actividad.
Arshavsky et al (1980) no encontraron actividad ritmica 
en estas neuronas durante el refiejo de rascado.
-172 -
IX . PARTI Cl PACION DE LAS 
VIAS DESCENDENTES HACIA LA MEDULA.
IX. PARTICIPACION DE BAS VIAS DESCENDENTES HACIA LA MEDULA.
Estas vfas se encuentran activas ritmicamente durante la 
locomocién si bien en diferentes fases del ciclo. Integran lo 
que Mori et al (1983) llaman sistema de control fâsico de la 
locomocién, Los fasciculos vestibulo, rubro o tectoespinales 
no parecen jugar un papel importante en el inicio de la loco- 
mocién aunque si en el control de la marcha ya iniciada. Si fas 
ciculo reticuloespinal si podria intervenir en el inicio en 
cuanto que transmitiria sehales desde la RLM,
VIA RUBROESPINAL.
El nûcleo rojo situado en el mesencéfalo tiene un papel im 
portante en el control de la locomocién por sus conexiones con 
el cerebelo y el cortex cerebral énviando fibras que controlan 
los GCPs facilitando la actividad de MNa-f.
Aferencias al nûcleo rojo.
Recibe aferencias monosinâpticas excitatorias desde el nû­
cleo interpositus las cuales estan organizadas somatotopicamoi- 
te de forma que las neuronas del n. rojo con un determinado pun 
to de accién a nivel muscular reciben sus aferencias desde neu­
ronas del n. interpositus de igual campo receptor y, a traves 
de estas desde las zonas paravermianas de la corteza cerebelar 
con igual campo periférico (Ito 1984).
Se ha demostrado que el n. rojo recibe, ademâs influencias 
de tipo somatosensorial a traves de vfas que no pasan por el ce­
rebelo habiendose demostrado la existencia de colaterales mono­
sinâpticas excitatorias de fibras del lemnieco medio.
El nûcleo rojo recibe, ademâs, aferencias corticales a tra 
vés de la via corticorûbrica y colaterales de las fibras cortt- 
coespinales. Estas influencias pueden ser de carâcter excitato-
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rio (monosinâptico) o inhibitorio(disinâptico). La importancia 
de estas proyecciones no ha sido estudiada, en tanto que la ma­
yor parte de las preparaciones usadas, de tipo descerebradas, 
suprimen tales aferencias. Parece, no obstante, que, siendo me­
nos potente que el input desde el cerebelo, su papel funcional 
séria también relativamente pequeho (Armstrong 1986).
La actividad de las neuronas rubroespinales (NRbE) estâ 
determinada sobre todo por el^cerebelo, Por èllo la cerebelec­
tomla disminuye la frecuencia de descarga ténica de las neuro­
nas aunque el nûmero de neuronas que descargan aumenta (Arms­
trong 1 9 8 6).
Actividad ritmica de las NRbE.
Orlovsky (1972c) estudié la actividad de estas neuronas du 
rante la marcha. Al imiciar la marcha la actividad de las mis- 
mas aumenta mostrando en su mayor parte una actividad aconlada 
ritmicamente en relacién con los movimientos locomotores. La 
cerebelectomla produce un aiimento.de la actividad ténica pero 
hace desaparecer casi la actividad modulada en relacién al ci­
clo de la marcha.
Esta modulacién ritmica se vio que estaba acoplada en fa­
se con las neuronas del n. interpositus , de forma que se obser 
va un mayor nûmero de células y una mayor actividad durante la 
fase de balanceo. La frecuencia aumenta al final de la fase de 
apoyo 0 inicio de la de balanceo de la pata trasera contralate­
ral y alcanza el pico en la mitad 0 hacia el final de la fase 
de balanceo siendô minima en la mitad del apoyo (Orlovsky 1972c 
Perret 1973). Esto en relacién a la participacién de este nûcleo 
en el control de la actividad de los flexores durante el balan­
ceo.
El aumento de la velocidad de la marcha modifies importan 
temente los patrones de descargas de las NRbE (Orlovsky 1972c).
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Efectos de la lesién y estimulacién del nûcleo rojo.
La lesién de la porcién caudal, magnocelular, no impide 
la locomocién y solo produce cierta inestabilidad. La lesién 
de la porcién rostral, parvocelular, produce pérdida temporal 
de los refiejos de enderezamiento (Hussen 1927).
Tras la lesién del nûcleo rojo se ve que los animales son 
cpaces de ponerse erguidos por si mismos y carainar, pero la mar 
cha esté pobremente coordinada con **arrastre” .del pie posterior 
hacia adelante debido a la hiperactividad extensora (Evans e In 
gram 1939).
La lesién del nûcleo rojo no impide, como vimos, la mar­
cha inducida desde la RLM (Shik et al 1978^ Shik y Orlovsky 
1976) aunque se observa cierta inestabilidad en las articula­
ciones distales (muheca, tobillos y dedos).
La estimulacién del nûcleo rojo produce, incluso a estimu 
los de baja intensidad, un ligero efecto sobre los flexores si 
se realiza durante la fase de apoyo, pero si es durante la de 
balanceo se produce un gran aumento en la amplitud de los mo­
vimientos flexores de la pata trasera (Orlovsky 1972a). Sobre 
los mûsculos bifuncionales, como el semitendinoso;o el sarto- 
rio la estimulacién del nûcleo rojo solamente produce el incre- 
mento del registre EMGrâfico asociado a la flexién. En ocasio- 
nes se puede inducir una activacién de los extensores en momen 
tos del ciclo en los que no debian estar actives.
No existen estudios sobre su papel en la pata delantera 
pero es légico suponer que serâ el mismo.
Papel funcional de las NRbE y de su fascicule rubroespinal,
A raiz de los datos obtenidos en los expérimentes de es­
timulacién del nûcleo rojo, de su actividad ritmica durante el
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balanceo, puede sugerirse su intevenciôn en el control de la 
actividad flexora.
El tracto RbE parte de la porcién cudal o magnocelular 
del nûcleo, se cruza en el mesencéfalo antes de llegar a la 
médula. Su estimulacién induce PEPS en las MNa-f a traves de 
la excitacién de IN implicadas en los circuitos refiejo me- 
dulares (Hongo et al 1969 a, b).
Se han encontrado también PEPS polisinâpticos bilateral- 
mente en las MN que inervan Ibs mûsculos trapecio y estemo- 
cleidomastoideo, por lo que también intervendrian en la esta- 
bilizacién del cuello. Este efecto puede ser mediado indirec- 
tamente por el fasciculo rubrobulbar que sinapta a nivel de la 
formacién reticular pontobulbar, la cual se proyecta también 
a la médula (Gura y Limanskii 1982).
También parece ejercer algûn control sobre MNg estâticas 
y dinâmicas,
A pesar de todo ello, el papel de esta via no parece ser 
determinants en la produccién de las sinergias locomotoras bâ- 
sicas. Asi, su papel en la marcha en situacién contante es pe- 
queha, aunque podrla ser importante para corregir y adaptar la 
locomocién en curso por medio de un ajuste preciso del nivel 
de actividad de los diferentes flexores durante el balanceo.
Su actividad segûn Armstrong (1986) séria la de influir sobre 
los circuitos espinales ante patrones delaferencias inusuales 
que se presentan al introducir alguna perturbacién extema o 
la decisién voluntaria de modificar el patrén locomotor.
Aunque por los datos de la lesién del n. rojo podrla pen- 
sarse que este nûcleo controlarla mas la actividad de las ar­
ticulaciones distales, se ha visto que el patrén de actividad 
de las articulaciones distales, se ha visto que el patrén de 
actividad de las NRbE se altera mas marcadamente por los mo­
vimientos de la cadera. Orlovsky lo explica postulando que las
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NRbE descargan mas en relacién a la inforraacién que releva en 
el GCP que a la precedents de los mecanoreceptores,habiendose 
comprobado, como vimos, que los movimientos de la cadera pare 
cen tener mayor influencia sobre el GCP que los de las articu­
laciones mas distales, cuyos movimientos son tratados por el 
sistema nervioso como disturbios locales que no requieren cam 
bios del patrén locomotor de la pata entera sino que se compen 
sarian adecuadamente por mecanismos refiejos se^mentarios (vear 
también capitulo de control refiejo)\
VIA TECTOESPINAL.
Existen escasas evidencias de su intervencién en la loco­
mocién. Por su influencia sobre la musculature, del cuello po­
drla intervenir en la realizacién de movimientos de giro de la 
cabeza (Harris 1980) o en situaciones de dirigirse hacia (o huir 
de) algûn elemento del medio (Armsfrong 1986).
Como ya vimos, su lesién o la de los tubérculos cuadrige- 
minos no aboie la marcha evocada desde la RLM (Shik y Orlovsky 
1976).
VIA VESTIBULOESPINAL.
Aunque, como veremos mas adelante, su lesién no produce 
efectos notorios sobre la locomocién, parece que estaria en re 
lacién con un papel facilitador de la actividad extensora. La 
velocidad de conduccién en esta via oscila entre 75-100 m/s.
Esta via discurre por el cordon ventral y ventrolateral de la 
médula, que como sabemos, es necesario y suficiente para 11e- 
var las sehales supraespinales hacia el GCP.
Aferencias hacia el nûcleo de Deiters (ND).
Aunque el ND esté fuera del cerebelo, recibe aferencias ce
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rebelosas directasdesde el cortex cerebelar, concretamente 
desde las CP de la zona F. Estas conexiones inhibitoria y mo 
nosinaptica. También recibe aferencias excitatorias desde co­
laterales de aferentes cerebelosas, También recibe conexiones 
desde el n. fastigial (Ito 1984)).
Sus células descargan ritmicamente durante la locomocién 
(ver mâs adelante). Esta modulacién estâ determinada fundamen- 
talmente por el cerebelo porque tras su ablacién esta modula­
cién desaparece, si bien no puede atribuirse esto a una depre 
sién de su actividad por cuanto la frecuencia de descarga, de 
hecho, aumenta (Arshavsky et al 1975j Armstrong 1986).
El resto de aferencias que recibe el ND no son espaces 
de producir una descarga ritmica en el mismo, de forma que, 
aunque recibe fibras espinovestibulares y colaterales de fi­
bras musgosas y trepadoras de camino al cerebelo, talés afe­
rencias producirlan una convergencia tan amplia, que sobre 
neuronas individuales no producirla una actividad ritmica si­
no un nivel de descarga constante. La actividad ritmica es pro 
porcionada exclusivamente por el cerebelo.
Estos datos sugieren que las CP ejerecen un papel restric 
tivo sobre su actividad. Las aferencias inhibitorias desde las 
CP parecen sin embargo ser mas importantes que las que proceden 
del n. fastigial que, tal como vimos, estaban en desfase con 
el ND y no parece que sean importantesnen su modulacién (Arms­
trong 19 86).
Orlovsky (1972b) encontré que la cerebelectomla abolla la 
respuesta de las neuronas a los movimientos pasivos.
Actividad ritmica de las células del ND en la locomocién.
Orlovsky (1972b) estudié la actividad del ND en gatos me- 
sencefâlicos que andaban con las patas posteriores encontrando 
que al pasar de la situacién de reposo a la de marcha, la ma-
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yor parte de las células aumentaban du frecuencia (de 17 i/s a 
30 i/s) y que mas de las dos tereeras partes descargaban un im­
pulse por ciclo. La mayorla lo hacian a mayor frecuencia duran­
te la fase de apoyo en la que tenian su frecuencia pico, descar 
gando a menor frecuencia durante la fase de balanceo.
Udo et al (1976, 1982) encontraron en gatos descerebrados 
que andaban con sus cuatro patas, que las neuronas en relacién 
con las posteriores tenian dos picos de actividad: uno mas pe­
queho en la fase de balanceo y otro mayor con una poblacién ma 
yor de neuronas activas durant e las fases (apoyo). Esta
diferencia respecte a la encontrada por Orlovsky se deberla a 
que sus animâXes andaban solo con las patas traseras habiéndo- 
se demostrado que impidiendo los movimientos de las patas delan 
teras se produce un descenso de la actividad, lo que sugiere 
que, durante la marcha cuadrûpeda, los patrones de descarga de 
las neuronas que proyectan hacia la médula luidoar (patas poste 
riores) aumentan por aferencias desde las patas delanteras y 
traseras (Armstrong 1986).
Este acoplamiento fâsico se ha encontrado también en el 
refiejo de rascado (Arshavsky et al 1978a).
El aumento de la velocidad (aumentando el estimulo de las 
regiones locomotoras) produce un aumento de la actividad de di- 
chas neuronas pero manteniendo el acoplamiento fâsico de las 
mismas.
Udo et al (1982) vieron que las células en relacién con 
la pata delantera podian ser estimuladas antidromicamente des 
de C 2 pero no mas abajo. Es posible que estas neuronas pro- 
yecten a neuronas propioespinales de las lâminas VII y VIII que 
se ha visto proyectan a nivel de L 1 -L 2 y que son activadas 
raonosinâpticamente desde el ND (Skinner et al I984 b).
La cerebelectomla modifica la sensibilidad de las neuronas 
del ND ( y también NRbE y reticuloespinales) a los cambios de
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angulacién lateral. Durant# la locomocién (no en el reposo) 
dichas células son escasamente sensibles (solo a los cambios 
dinâmicos ) a taies estlmulos lo que sugiere cierto tipo de se 
leccién supresora en las aferencias vestibulares (Orlobsky y 
Paulova 1 9 7 2). Tras la cerebelectomla las respuestas dinâmicas 
estan disminuldas, aumentando las estâticas por lo que este d- 
fecto selector podrla estar mediado por el cerebelo. Melvill 
Jones et al (1973) sugieren que las aferencias vestibulares 
producidas por la aceleracién de la cabeza durante el empuje 
extensor, que se produce durante la fase de apoyo contribui- 
rla a finalizar la actividad extensora que produce tal empuje.
congelacién de la corteza del cerebelo aumenta el pico 
durante E^-E^ no variando el que se produce en la fase de ba­
lanceo, y paralelamente a ello se vela un aumento en la acti­
vidad extensora, que ocurrla solo ocasionalmente en la flexora.
Lesién y estimulacién del nûcleo de Deiters.
Orlovsky (1972a) encontré que las lesiones del ND abollan 
0 reduclan la actividad de EMG de la pata posterior inducida 
desde la RLM o la RLS.
Mas recientemente Yu y Eidelberg (I98I ) revisaron el e- 
fecto de la lesién del ND en gatos intactes realizando una a- 
blacién bilateral del nûcleo. Tras la recuperacién del animal 
se llevaba a cabo una hemilaminectomia dorsal de la médula a 
nivel torâcico que seccionaba otras fibras descendantes (RBE, 
corticoespinales, PECD,y propioespinales). Tras la ablacién 
de los ND se encontré una gran ataxia con déficit severe para 
la marcha y marcada reduccién de la actividad extensora en las 
patas posteriores. Progresivamente el animal empezaba a recu- 
perar su capacidad de sostenerse y andar, de forma que a las 
seis semanas era capaz de andar sobre cinta continua. La he- 
miseccién dorsal producla solamente un déficit transitorio.
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Se desconoce el meeanismo por el que se produce la recuperacién 
de la locomocién norraalmente (aunque solo a bajas velocidades 
de la cinta) tras la destruccién.
Jell et al (1985) encontraron sin embargo que la lesién 
bilateral del ND no producla efectos importantes en la marcha 
evocada desde la RLM.
La estimulacién del ND produce un aumento de la actividad 
extensora que es menor durante el reposo que durante la locomo­
cién,durante la cual, si el estimulo se realiza durante la fa­
se de balanceo, el efecto excitatorio sobre los extensores es 
mucho menor (si existe) que cuando se s stimula durante la fase 
de apoyo durante la cual se produce un aumento claro de la acti 
vidad extensora.
En opinién de Armstrong (1986) la dependencia fâsica del 
EMG extensor podrla deberse a la sensibilidad de las neuronas 
del ND a la estimulacién eléctrica o, lo que es mas probable, 
a variaciones de la actividad de las MNa-e durante el ciclo.
En l o s  m û s c u lo s  b i f u n c io n a le s  l a  e s t im u la c ié n  d e l  ND so ­
la m e n te  p ro d u c e  un aum en to  d e l  com ponen te  e x te n s o r  d u ra n te  l a  
fa s e  de a p o y o . L a s  i n f l u e n c ia s  s o b re  l a s  MN s e r la n  m e d ia d a s  
p o r  IN  e s p in a le s  que d u ra n te  l a  fa s e  de b a la n c e o  s e r la n  ë l i m i -  
n a d a s ”  d e l  c i r c u i t o  p o r  e l  GCP.
La estimulacién del ND no modifica el ritmo en opinién de 
Orlovsky, si bien Russell y Zajac (1979) vieron que al estimu- 
lar el ND se producla, segun el momento de la estimulacién, un 
aumento de la actividad extensora y un acortamiento de la fle­
xora, produciéndose un reajuste del ciclo. ^sto hace pensar 
que el ND actuaria a nivel de la actividad de salida (lo que 
Lennard y  Hermansson 1985 llaman circuito temporal central del 
GCP) y  podria asi controlar la secuencia temporal del ciclo.
Sin embargo este experimento era de locomocién ficticia y es
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de suponer que en condiciones normales las aferencias desde 
las patas llegarlan a la médula estabilizando el GCP (Armstrong 
1986).
Papel del nûcleo de Deiters y de la via vestibuloespinal.
Résulta pues que el ND actûa regulando la actividad EMG 
extensora y la fueraa desarrollada por estos mûsculos sin a- 
fectar a la frecuencia o la duracién de las fases del ciclo.
El ND actûa aumentando y favoreciendo los mecanismos extensores 
espinales. Al menos algunos efectos vestibulares son ejercidos 
directamente sobre las MNa (Russell y Zajac 1979) si bien se 
han visto estiraulos di y polisinâpticos de las MNa-e ipsilate­
rales y contralaterales.
Este sistema descendante parece influir directamente sobre 
la excitabilidad de las MN del cuello, tanto en la marcha como 
en el mantenimiento de una postura, aunque tras las lesiones 
del ND este déficit se compensaria (Yu y Eidelberg 1981 ).
Udo et al (1982) demostraron que el ND proporcionaria se­
hales correctoras o adaptativas que podrian intervenir en el 
mantenimiento del patrén locomotor cuando se le présenta a un 
animal un obstâculo en su camino. Asi, la estimulacién de la 
almohadilla de la pata delantera del gato durante la fase de 
apoyo disminuye la duracién de la misma en la pata ipsilateral, 
produciendo una respuesta extensora cruzada de corta latencia 
(44 ms) en la pata contralateral que presentaba una transicién 
balanceo-apoyo mâs temprana, tratando asi de mantener la alter- 
nancia entre ambas patas. En el ND contralateral al estimulo 
la descarga aumenta su frecuencia con una latencia de 34 ms 
permitiendo que actue en esta respuesta cruzada. En el animal 
espinal estas respuestas de corta latencia no aparecen.
Respecto a la estimulacién durante la fase de balanceo se 
observe un aumento de la duracién de la misma en la pata ipsi-
lateral y en la de la fase de apoyo en la contralateral ( con- 
servsndo la altemancia). Esta respuesta tampoco se ve en la 
preparacién espinal. Aqui solo algunas de las neuronas de ND 
contralateral aumentan su actividad y con latencias mayores. 
Estas respuestas alargarian la fase de apoyo, retrasando la 
transicién apoyo-balanceo (Armstrong 1986).
PORMACION RETICULAR. VIA RETICULOESPINAL Y CIRCUITO ESPINORETI- 
CULOESPINAL.
Desde la formacién reticular pontobulbar (PRPB) parten 
también fibras descendantes hacia la médula, concretamente a 
nivel ventrolateral, cuya integridad se requiers para la loco­
mocién evocada desde la RLM como se ha visto en diferentes es- 
pecies,
Ya vimos como a nivel de la PRPB medial van a relevar las 
influencias proaedentes de la RLM lateral y cémo la estimulacién 
de ésta no era efectiva tras la congelacién de la PRPB. También 
la RLPB proyecta a la PRPB medial y lateral. También vimos co 
mo estructuras de la PRPB de la linea media estaban en relacién 
al control del tono postural (campos tegmentarios dorsal y ven 
tral).
PORMACION RETICULAR PARALEMNISCAL.
Shimamura et al (1985) han estudiado la actividad de neu­
ronas situadas ventralmente a la RLPB en la PR pontina lateral 
(formacién reticular paralemniscal, PRPL). Estas neuronas pa­
recen superponerse en su localizacién con las del n. del cuer- 
po trapezoide, y proyectan en el cordén ventrolateral hasta C2.
Esta PRPL recibe aferencias desde las patas delanteras e- 
jercidno un control bilateral de los mûsculos de las dos extre­
midades anteriores jugando un papel importante en el inicio y
m ante  n i  rai e n to  de l a  m a rc h a . L a  e s t im u la c ié n  de l a  m ism a p ro d u ­
ce m o v im ie n to s  c o o rd in a d o s  de f l e x i é n  en l a  p a ta  d e la n te r a  i p ­
s i l a t e r a l  e x te n d ie n d o s e  l a  c o n t r a l a t e r a l .
L a s  n e u ro n a s  r e t i c u l a r e s ,  in c lu y e n d o  la s  que p r o y e c ta n  
y  l a s  que no l o  h a ce n  a l a  m é d u la , d e s c a rg a n  to n ic a m e n te  cu a n ­
do l a  p a ta  e s tâ  en p o s ic ié n  de e x te n s ié n .  E l  pa so  d e l re p o s o  
a l a  m a rch a  aum en ta  l a  f r e c u e n c ia  de t a i e s  n e u ro n a s .
D u ra n te  l a  m a rc h a , atün s in  e s t im u lo  de l a  RLM, d e s c a rg a n  
r i tm ic a m e n te  con  m o d u la c ié n  de su  f r e c u e n c ia  en r e la c ié n  con  
l a  a c t i v id a d  f l e x o r a  de l a  p a ta  d e la n te r a  i p s i l a t e r a l  en l a  
m it  -d de l o s  c a s o s  y  de e l l a s  l a  c u a r ta  p a r te  t e n ia n  m a yo re s  
f r e c u e n c ia s  cuando  l a  p a ta  e ra  m o v id a  p a s iv a m e n te  de una  p o s i ­
c ié n  r o s t r a l  a o t r a  c a u d a l,  E l  r e s t o  t e n ia n  d e s c a rg a s  r e c ip r o  
cas  con  lo s  m o v im ie n to s  p a s iv o s  de l a  p a ta  d e la n te r a  y  aumen­
ta b a  l a  f r e c u e n c ia  a l  m ove r l a  i p s i l a t e r a l  h a c ia  a t r â s  o d i s -  
m in u ia  a l  h a c e r lo  l a  c o n t r a l a t e r a l  c a u d a lm e n te .
E l e s t im u lo  de l a  RLM a um en ta  l a  f r e c u e n c ia  de d e s c a rg a  
de la s  n e u ro n a s  p e ro  s o lo  a p a re c e  m o d u la c ié n  de la s  m ism as 
cuando  se e m p ie za n  a m o ve r r i tm ic a m e n te  la s  p a ta s ,  p e r s i s t i e n  
do d u ra n te  v a r io s  p a s o s  l a  m o d u la c ié n  t r a s  e l  e s t im u lo  de l a  
RLM ( l a  m o d u la c ié n  s o lo  se ve  en l a  m ita d  de e l l a s  y  co n  r e l a ­
c ié n  a  l a  p a ta  i p s i l a t e r a l ) .  A lg u n a s  c é lu la s  d e ja b a n  de d e s c a r - 
g a r  con  l a  e s t im u la c ié n  de l a  RLM.
La  m o d u la c ié n  no se a b o ie  t r a s  l a  c e r e b e le c to m la  a d i f e ­
r e n c ia  de l o  que su ce de  en  la s  n e u ro n a s  r e t i c u la r e s  mas m e d ia ­
l e s ,  La  s u p r e s ié n  d e l  fe e d b a c k  a fe r e n t e  p o r  c u r a r iz a c ié n  tam ­
p o co  s u p r im e  l a  m o d u la c ié n  aunque  d is m in u y e  l a  d e s c a rg a . L a  
s e c c ié n  m e d u la r  y  l a  e s t im u la c ié n  de l a  RLM in d u c e  a c t i v id a d  
r i t m i c a  m o d u la d a  l o  que s u g ie r e  que  l a  d e s c a rg a  r i t m i c a  se p ro  
duce a n i v e l  t r o n c o e n c e f â l ic o ,  p o s ib le m e n te  desde l a  RLM (o  l a  
R LS ).
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PORMACION RETICULAR MEDIAL. CIRCUITO ESPINO-RETICULO-ESPINAL.
Las neuronas de la PRPB medial intervienen en la locomo­
cién formando parte de un circuito espinobulboespinal (EBE) de 
forma que las neuronas reticuloespinales (NRE) estan moduladas 
por aferencias periféricas que llegan a la médula. La RLM late­
ral proyecta a la PRPB medial y parece ejercer sus efectos a 
traves de ella.
Se han identificado très tipos de neuronas pertenecientes 
a este circuito o arco EBE: neuronas de entrada, en conexién 
monosinâptica con los fasciculos espinoreticulares, neuronas 
de relevo y neuronas de salida o NRE que proyectan a traves del 
cordon ventrolateral, lo que es necesario y suficiente para lie 
var las ordenes supraespinales en la marcha evocada desde la 
RLM. En gatos con amplias lesiones medulares pero conservando 
este cordén, el uso de sustancias de raarcaje retrégrado logra- 
ron marcar la PRPB medial a nivel del n. pontino caudal y el 
gigantocelular (Contamin 1983).
La lesién de las células del n; reticular magno y giganto 
celular producen importantes defectos locomotores, con hiperex 
tensién postural. También los estlmulos quimicos han conseguido 
inducir la marcha desde la PRPB medial (Noga et al 1984).
Actividad ritmica de las neuronas del arco EBE durante la loco­
mocién.
1. Neuronas reticuloespinales o de salida.
Orlovsky (1970b) estudié el patrén de actividad de estas 
neuronas,viendo que el 70^ de las que proyectaban a la médula 
lumbar descargaban en relacién con las patas posteriores. Unas 
aumentaban su frecuecncia durante la marcha en tanto que otras 
mostraban un acoplamiento en fase de su frecuencia. Entre las 
que presentaban modulacién se encontraron amplias diferencias
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de unas a otras pero la mayorla lo hacian mâs bruscamente duran 
te la fase de balanceo (alcanzando su descarga mâxima después 
de la mitad de dicha fase) y era minima en la fase de apoyo, 
Datos similares se vieron durante el rèflejo de rascado (Pau­
lova 1977).
Shimamura et al (1982) también estudiaron la frecuencia 
de descarga de los très elementos del circuito EBE, Estos au­
tores registraron simultaneamente la actividad de las NRE y el 
patrén EMGrâfico encontrando que la frecuencia aumentaba des­
de la mitad de la fase de apoyo gradualmente alcanzando el ma­
xime al final de la fase de balanceo, También se encontraron 
a nivel del suelo del cuarto ventricule neuronas que descarga- 
b-n independientemente del.ciclo. Esta dependència entre las 
NRE y el EMG flexor durante la fase de balanceo ( en la que e- 
xiste descarga fâsica) pero no durante la fase de apoyo (en 
que es ténica) se encuentra en la mitad de las neuronas, no 
mostrando las demas una respuesta visible en su descarga. No 
encontraron modulacién alguna entre la descarga de las NRE y 
el EMG extensor lo que choca con los estudios de estimulacién 
(ver mas adelante).
Si se detiene el movimiento de una pata, el patrén de des­
carga desaparece pero no cuando se detiènen.. las demâs lo que 
sugiere, por un lado, que cada neurona responde a los movimien­
tos de ciertas patas y, por otro, que las NRE deben actuar por 
afe'rencias periféricas desde las patas en movimiento. Se encon­
traron très patrones de relacién entre las NRE y los mûsculos 
flexores; 1. con los flexores de una pata (contra o ipsilateral, 
delantera o trasera), 2. con los flexores de las dos patas ip­
silaterales , 3, con los de la delantera y trasera diagonales, 
sin embargo, no se encontré relacién con los flexores de las 
cuatro patas o bilateralmente en delanteras o traseras. La la­
tencia de respuesta desde la descarga de las NRE a la actividad
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flexora asociada fue de 6 y 12 ms para las patas delanteras y 
traseras respectivamente.
Drew et al (1986) estudiaron en gatos intactos estas neu­
ronas y vieron que descargaban con uno o dos picos por ciclo.
La frecuencia de descarga en estos gatos intactos era mayor 
que la vista en los descerebrados(como Shimamura et al 1982) 
y la tendencia a descargar en impulses discrètes era menor, ob 
servândose una modulacién de la frecuencia superpuesta a una 
descarga mantenida durante todo el ciclo*
2. Neuronas de entrada.
^spontaneamente descargan a baja frecuencia. El estimulo 
de una pata induce un aumento de su frecuencia pero no desde 
otras. Las aferencias que reciben son sobre todo cutâneas pero 
parece que las aferencias musculares también estan implicadas 
en el arco EBE asi como las articulares, habiéndose demostrado 
que la anestesia de las articulaciones reduce la ritmicidad de 
las NRE siendo mas efectiva la anestesia de las articulaciones 
proximales que la de las distales lo cual sehala la importancia 
de las articulaciones proximales en la regulacién del GCP y de 
la estrecha relacién entre la via reticuloespinal y la muscula- 
tura proximal y axial (Drew y Rossignol I984).
Durante la marcha, estas células muestran descarga ritmica 
siguiendo dos patrones; 1. breves periodos y en relacién con el 
contacte,2.entre el final de"la fase de apoyo y la de balanceo.
La latencia de respuesta al estimulo eutâne0 es de 12-14
ms.
3. Neuronas de relevo.
Descargan espontaneamente, aumentando su frecuencia con el 
estimulo eutâneo de las patas 0 de la superficie sorporal. La 
estimulacién del cordén ventrolateral no induce descarga anti-
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drômica de las mismas.
4. Actividad en el arco EBE*
La determinaciôn de las latencias entre las diferentes 
neuronas permite plantear el modèle dé la figura* Los aferentes 
eutâneos alcanzan a las neuronas de entrada de la PRPB a través 
del tracto espinoreticular* La conduccién a través de este trac 
to dura 12 y 14 ms, segén que sea la pata delantera o trasera 
la implicada* Existe ademas un retraso de 4 ms entre la neuro­
na de entrada y la de sàlida (las dos sinapsis y la neurona de 
relevo). La latencia de la respuesta EMG tras la actividad de 
la neurona de salida es de 6 y 12 ms segûn que se trate de la 
pata delantera o trasera. Ello hace que para el total del cir­
cuito la latencia sea de 22-30 ms que puede ser menor (18-25)
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Estimulaciéh de la PRPB.
Orlovsky (1972a) establecié que la estimulacién de la PR 
aumentaba la actividad flexora- cuando se realizaba durante o po 
00 antes de la actividad normal del mûsculo flexor y que inhi- 
bia a los extensores cuando se realizaba en el momento en que 
estos se encontraban activos. No obtuvo respuesta flexora cuan 
do estos estaban inactivos ni modificaciones en el comienzo o 
el final de la actividad muscular (no se producla reajuste),
Russell y Zajac (1979 ) que, durante la locomocién ficti­
cia, cuando las aferencias no influian para estabilizar la ac 
tividad ritmica del GCP la estimulacién del fascicule longitu 
dinal medial (al que se ha querido atribuir parte de los efec­
tos de estimulacién de la PRPB) producia el reajuste del ciclo,
Drev/ y Rossignol (I984) estudiaron el efedto de la estimu­
lacién de diferentes puntos de la porcién caudal del n. gigan­
tocelular durante la marcha en la actividad EMG de los mûsculos 
flexores y extensores. La estimulacién en la regién 2 de Peter 
son en la parte caudal del nûcleo produce efectos excitatorios
0 inhibitorios en las MN a traves de vias polisinânticas y ac­
tivacién monosinâptica de las MN del cuello y de los mûsculos 
lumbares. Dada la amplia ramificacién de estos tractos, la es­
timulacién de un grupo pequeno de neuronas induce efectos mar- 
cados. La estimulacién ën una regién mas rostrodorsal (regién
1 de Peterson) induce respuestas monosinâpticas en MNa-e y MNa-f 
de las extremidades delanteras y traseras a traves de fibras 
que descienden por el cordén ventromedial.
Las respuestas evocadas durante la marcha son mayores y de 
menor latencia que las inducidas durante el reposo. La estimu­
lacién en el reposo induce respuestas excitatorias de los fle­
xores y extensores ipsi-v contralaterales; durante la marcha
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producfa respuestas coordinadas, activando los mdsculos en fa 
se con su actividad locomotora normal de tal forma que la exci- 
taciün del extensor de una pata estaba asociada a la del flexor 
de la otra, a nivel de la misma cintura..articular excitando uno 
u otro segdn la fase del ciclo (extensor en la fase de apoyo y 
flexor en la de balanceo), Asi, la estimulacidn durante la fase 
de balanceo produce excitacidn flexora ipsilateral y extensora 
contralateral si bien en el flexor contralateral se podia ver 
una nequeaa respuesta de latencia mayor que la del extensor.
La latencia de las respuestas en ambos lados es similar lo que 
sugiere que se trata de un fendmeno directe y no consecuencia 
uno de otro. Existe, pues, una discrepancia con Orlovsky que 
no encontrd mas que efectos inhibitorios sobre los extensores 
pero, como veremos, estes pueden aparecer también segûn el mo 
mento del ciclo y punto de estimulacidn.
Lo mismo ocurria con los movimientos entre ambas cinturas 
articulares y asi, la excitacidn de un extensor del code ipsi­
lateral se acompanaba de la del extensor de la rodilla contra­
lateral (cuadno el estimulo se realizaba durante su periodo de 
actividad).
Un cambio pequeno en el memento de la estimulacidn podia 
convertir una respuesta excitâtoria en inhibitoria, Por otra 
parte el desplazamiento del punto de estimulacidn podia también 
revertir el efecto. SegtSn el memento de la estimulacién se po- 
dian obserirar también carabios en la duracién del ciclo.
Los estimulos de larga duracién producen reajustes en el 
ciclo modificando, en sentido creciente o decreciente, su dura­
cién en las diferentes patas segdn el momento en que se réali­
sa el estimulo.
Dependencia fâsica de las respuestas a nivel medular. Papel de 
la via.
La doscarga de las NRE produce la descarga EMGrafica de
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los mûsculos flexores durante la fase de balanceo cuando la 
excitabilidad de las neuronaa flexoras estd aumentada, Los ira 
pulsos de las NRE alcanzan a las MNa-f junto con las aferencias 
reflejas flexoras y otras vias desdendentes con efecto facilita 
dor flexor (rubro y corticoespinales). Las NRE descargan en el 
exrerimento de Shimamura et al (1982) solo con las aferencias 
cutdneas y, segdn este autor, el circuito EBE no participaria 
en el inicio de la marcha aunque si en su control.
La amplitud de la respuesta evocada estaria en relacién 
con el nivel de depolarizacién de las MNs (ello explioaria su 
mayor resnuesta durante la marcha que durante el reposo) de 
forma que cuando el mdsculo esté inactive sus MN no tienen el 
nivel de excitabilidad suficiente para descargar ante las sena- 
les de las NRE. Sin embargo esto no explioaria el porqué peque- 
nos cambios en el momento de estimulacién producen modificacio- 
nes importantes de la respuesta. Segun Drew y Rossignol (I984 ) 
la denendencia fdsica de la respuesta estaria en relacién con 
la actividad espinal (mas con la actividad de las IN del G-CP 
que con la de las propias MN) de forma que la estimulacién de 
la PRPB inducirla una descarga ténica, independiente'de la fa­
se de estimulacién. También es posible, segun los mismos auto- 
res, que la estimulacién afectase a dos o mas poblaciones de 
NRE, unas cuando el estimulo se aplica durante la fase de balan 
ceo y otras cuando se aplica durante el apoyo. De hecho, se han 
encontrado NRE con descarga reciproca durante la locomocién y 
con cambios paralelos de su excitabilidad que podrian explicar 
la denendencia fâsica de la respuesta; o puede ser que la modu- 
lacién de las NRE se llevase a cabo indirectamente desdd otras 
regiones de tal forma que solô séria efectivo el estimulo cuan­
do las neuronas esten despolarizadas.
La PRPB no solo puede aumentar la amplitud de la actividad 
muscular sino también activar conjuntamente mûsculos antagonis-
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tas. Los pulsos cortos modificaban la duracién de la descarga 
EMGrâfica y los largos podian inducir respuestas de reajuste 
dl ciclo que también se han encontrado mediante estimulos des- 
de otros puntos (ND) pero solo cuando se suprimen las aferen­
cias que estabilizan el generador.
El sistema RE podria participar en el ajuste de los movi 
mientos de las patas, cuerpo y cabeza durante la marcha ante 
perturbaciones extemas y en esto participarlan las conexiones 
de este sistema con el cortex (Kuypers 1958).
Shimamura et al fl982 ) sugieren que el EBE podria parti­
cipar en la locomocién cuadrùpeda. AsI el animal espinal cami- 
na generalemente solo con sus patas posteriores y raramente con 
las cuatro, salvo cuando se le administran precursores noradre- 
nérgicos, que podrian activar las terminales de la via reticulo 
espinal. El animal mesencefâlico si podria caminar con sus cua­
tro patas al tener integro su EBE el cual a nivel espinal es- 
tablecerla conexiones con sistemas propioespinales que permiten 
asegurar la coordinacién entre las cuatro patas.
Como vimos, las neuronas de entrada y salida solo respon- 
den a los movimientos de alguna pata, en tanto que las de rele 
vo lo hacen frente a estimulos originados en las cuatro patas 
y en el cuerpo. Estas aferencias convergerian a nivel de las 
neuronas de relevo permitiendo una funcién integradora de la 
PRPB con sus proyecciones sobre las NRE cuya excitabilidad se 
verla aumentada por las aferencias originadas en las otras pa­
tas y en el cuerpo (Shimamura et al 1982 ).
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X. PAPEL DE LA CORTEZA 
CEREBRAL EN LA LOCOMOCrON.
X. PAPEL DE LA CORTEZA CEREBRAL EN LA LOCOMOCION.
La intervene!6n de la corteza en el control de la locomo­
cién es un problema que fué ya planteado en el siglo pasado.
Es légico pensar que de alguna forma la corteza intervenga con 
trolando, como lo hace en otros actos motores, pero hasta que 
punto puede influir en la locomocién es ê. tema planteado.
Se ha deraostrado que la seccién de las piràmides o la a- 
blacién del cortex motor produce un déficit relativamente es- 
caso en la locomocién en gatos, perros o monos y algo similar 
sucede en el hombre (Bucy et al 1966), El efecto de ambas lesio 
nés parece ser similar a pesar del hecho de que el cortex motor 
envia otras proyecciones ademâs del tracto corticoespinal que 
tal vez podrian intervenir en la locomocién, como el fasclculo 
corticorubro que también se afectarla por la ablacién del cor­
tex. Ello sugiere que si las demâs eferencias corticales par- 
ticipan en la locomocién lo harlan sinérgicamente con el haz 
corticoespinal. Por otro lado, las pirâmides contienen, ademâs 
eferentes corticales dirigidos a los nûcleos de la columna dor 
sal implicados en la regulacién de la transmisién sensorial 
desde columna dorsal al lemnisco medio, por lo que algunos de 
los déficits motores observados en la piramidectomla se deben 
secundariamente a déficits sensoriales.
Ya en el siglo pasado se hicieron estudios de piramidecto 
mla en gatos que, en términos générales, estan de acuerdo con 
los llevados a cabo en este siglo, Trendelenburg (1911) estudié 
los efectos de la congelacién del cortex en perros, con resul- 
tados similares a los vistos como consecuencia de la piramidec 
tomla (Lidell y Phillips 1944). Estos efectos consistlan en dé 
ficits motores confinados a la pata contralateral, evidenciados 
por una dificultad de adduccién de las patas por lo que el ani 
mal caia al permang^cer sobre una superficie lisa y ademas no
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era capaz de realizar la dorsiflexién del pie previa al contac 
to en la fase E^. El hecho de que las lesiones afecten mâs a 
la porciones distales de las extremidades (como también se ve 
en las lesiones de otras vias descendantes tal y como hemos des 
crito) llevé a Armstrong (1986) a sugerir que la actividad de 
la porcién distal de los miembros no estaria totalmente progra- 
mada por los GCP medulares o por los mecanismos pontomedulares, 
exigiendo una participacién del tracto corticoespinal.
Tal vez el dato de mayor interés es el marcado aumento de 
la extensién que es visible en todas las articulaciones (Eidel- 
berg y Yu I98I ) que es claro tanto durante la posicién estâti 
ca,siendo mayor la fuerza para flexionar la piema del lado a- 
fecto, como durante la locomocién observândose una incapacidad 
de flexionar adecuadamente la pata durante el balanceo, Para 
Lidell y Phillips la hipoflexién se debe a una hipertonia ex­
tensora. Sin embargo, Lauser y Wisendanger (I960) no encontra- 
ron afectacién del EMG de los radsculos flexores y sugirieron 
que se debia mâs a la afectacién de la actividad flexora, Eidel 
berg y Yu (I98I) no encontraron afectacién alguna de la activi­
dad flexora y si un aumento y un alargamiento del componente 
extensor (E^-E^), explicando por estos autores por disminucién 
de los efectos inhibitorios del haz corticoespinal sobre las 
MNa-e.
Este efecto sobre la actividad estâtica y la marcha es sLn 
embargo transitorio y al cabo de un par de sémanas la locomocién 
simple adquiere de nuevo sus caracteristicas normales. No se 
conoce el mecanismo por el que se produce esta recuperacién 
(Eidelberg y Yu 1981 ), La coordinacién entre las diferentes 
patas no se ve afectada.
Lidell y Phillips (1944) encontraron que si bien la loco­
mocién si'pie se'recuperaba pronto sin mayorss alteraciones, 
ciertos patrones locomotores conrplicados eran afectados mas pro
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fundamente por la lesién del sistema corticoespinal y asi, tras 
la seccién bilateral de las pirâmides el animal era incapaz de 
caminar sobre una escalera horizaontal sin caerse o de cualquier 
otro acto que imnlicara un grado de coordinacién mayor que la 
simple marcha sobre una superficie lisa. Este déficit también 
disminuia con el tiempo. Deficits similares se veian tras la a- 
blacién cortical aûn dejando intacta el ârea 3a (de la que par- 
ten la mayor parte de las eferencias corticales hacia los nû­
cleos de la columna dorsal) lo que excluye que los déficits ob 
servados por ejemplo durante la marcha sobre la escalera tras 
piramidectomia se deban a alteraciones en la transmisién senso 
rial, sin excluir que ésta pueda ser importante (ver mas adelan 
te) •
Dado que los efectos son réversibles y transitorios podria 
pensarse que el cortex no participaria decisivamente en el com- 
trol, sin embargo, los estudios de microestimulacién cortical 
(Armstrong y Drew 1985 ) y los descubrimientos de la descarga 
rftmica de las neuronas motoras del haz piramidal y de las de- 
mâs neuronas del cortex motor en relacién con el ciclo de la 
marcha (Armstrong y Drew I984 ) junto con su posible partici­
pacién en ciertos aspectos de la locomocién en condiciones esjie 
ciales, sugieren oue realmente interviene.
Estudios de microestimulacién cortical y su efecto en la locomo- 
cién^
Los efectos de la estimulacién cortical sobre la locomo­
cién han sido estudiados recientemente por Armstrong y Drew 
(1985 ) y revisados por Armstrong (1986),
Tower (1936) fue el primero en usar este método, observan- 
do nue la estimulacién eléctrica del cortex motor era capaz de 
iniciar o detener los movimientos de marcha inclusô tras la sec­
cién de las pirâmides. Shik et al (1968) vieron que la estimula-
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cién de las piràmides int^rrumpia la marcha en curso o ( si la 
conexién directa corticoespinal estâ interrumpida) su iniciacién 
Orlovsky (1972a) observé la modificacién del patrén EMGrâfico de 
los mûsculos flexores y extensores (sobre todo de los primeros) 
cuando se estimulaba en el momento (o inraediatamente antes ) en 
que se producîa el impulso locomotor natural, si bién aumentos 
de la frecuencia de la estimulacién podian inducir la activacién 
de los flexores en la fase de apoyo inhibieiido la actividad ex­
tensora y produciendo un reajuste, adelantando la transicién en 
tre las fases de apoyo y balanceo.
Armstrong y Drew (1985 ) observaron que la estimulacién 
cortical mediante trenes de breve duracién producia modificacio 
nés intensas del ciclo pero que las de trenes de larga duracién 
eran capaces de producir un reajuste del ciclo modificando su 
ritmo. La estimulacién cortical en gatos que oaminaban y cuya 
actividad EMGràfica era registrada simultaneamente alteraba de 
diferentes formas el patron EMG durante la marcha a lo largo 
del ciclo sugiriendo que la descarga natural de las neuronas 
corticoespinales contribuye al control locomotor. Disminuyendo 
la intensidad de èstimulacién siguieron viendose i gueule s efec­
tos, incluso a 5 A, lo que hace pensar que realmente pueda con- 
tribuir a la locomocién, en paralelo con otras estructuras su- 
praespinales.
La estimulacién cortical durante la fase de balanceo o in 
mediatamente antes induce efectos excitatorios sobre la activi­
dad de los flexores (de acuerdo con Orlovsky). Esto estaria a 
favor de la presencia de una hipoflexién tras la lesién corti­
cal (Lidel y Phillips 1944).
La estimulacién produce sobre los extensores efectos ex­
citatorios e inhibitorios (estos ûltimos raros en los flexores). 
Los efectos inhibitorios eran solo perceptibles durante la fa­
se de apoyo. El hecho de que los efectos inhibitorios sean casi
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exclusives sobre los mûsculos extensores estâ de acuerdo con 
la idea de Lungberg y Voorhoeve (1962) segûn la cual las influen 
cias corticoespinales facilitan la actividad flexora inhibiendo 
(o mixta excitacién-inhibicién) a los extensores, de forma oib 
la eliminacién de este efecto inhibitorio ( en el caso de la pi 
ramidectomia) produciria el alargamiento de la fase de apoyo 
(Eidelberg y Yu 1981 ), El dorsal ancho y la porcién larga del 
triceps muestran excitacién por la estimulacién durante la f a- 
se de balanceo y el vasto extemo inhibicién durante la de apo­
yo y mâs frecuente excitacién durante la de balanceo.
En ambos grupos musculares la estimulacién cortical puede 
inducir contracciones simultâneas de los antagonistas o la con- 
traccién de mûsculos durante las fases en las que deberian es- 
tar inactivos.
Se auede establecer, asi , un "indice de accesibilidad" de 
los mûsculos a las influencias corticales siendo este indice 
mâximo durante los efectos excitatorios en los mûsculos flexo­
res y an el dorsal ancho y durante los inhibitorios en los ex 
tensores. Existe, pues, una dependencia fâsica de las resnues- 
tas de tal forma que en los flexores la excitacién es mas fre­
cuente durante la fase de balanceo (80^ de los casos) que du­
rante la fase de apoyo (22%) y también es menor la latencia 
de sus respuestas, de forma que el indice de accesibilidad de 
las MNa-f varia en paralelo con la excitabilidad de las mismas 
durante el ciclo locomotor ignorândose si las IN muestran tam­
bién una excitabilidad fâsica.
Entre los mûsculos extensores los resultados son variables 
pero su excitacién se ve en el 45% de los casos durante la fa­
se de apoyo y en el 28% durante la del balanceo, si bien en la 
porcién latéral del triceps era mas frecuente la excitacién du­
rante el periodo de ihhibicién EMGràfica lo que sugiere que las
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IN que median su respuesta excitatoria no son las mismas que 
las del reste de los extensores. De igual forma las IN implica 
das en la via hacia las MNa-f durante la fase de balanceo no 
serian las mismas que las que actdan durante la excitacién en 
la fase de apoyo de los extensores aunque si lo serian las im- 
licadas en la activacién de la porcién lateral del triceps.
La niramidectomia hace desaparecer los efectos de la esti­
mulacién si bien aparecen pequehas respuestas con latencias 
largas y con un umbral de estimulacién mucho mayor.
La mayoria de los electrodos inducian respuestas en varios 
mûsculos.
La situacién de reposo o locomocién modifica el umbral y 
latencia a que aparecen las respuestas. El umbral de estimula­
cién disminuye por manipulacién pasiva de las patas y es mayor 
durante el reposo que durante la locomocién, momento en el cual 
el nûmero de mûsculos accesibles a las influencias corticales 
es mayor. En reposo, los mûsculos flexores y el dorsal ancho 
son mâs accesibles que los extensores. La disminucién del um­
bral de estimulacién durante la locomocién podria explicarse 
en termines de exctabilidad cortical aumentada, sin embargo pa 
rece mâs probable que esté en relacién con la excitabilidad 
de las MN y/o IN espinales que median estas respuestas. Ademâs 
Armstrong (I984) vié que la descarga natural de las neuronas 
corticales es mayor durante la parte media o tardia de la fase 
de apoyo que durante la de balanceo por lo que séria de esnerar 
que la estimulacién fuesg mâs efectiva durante la fase de apoyo 
sin embargo la estimulacién sobre los mûsculos flexores (con un 
aumento de la amplitud y disminucién de la latencia) es mâs 
frecuente durante la fase de balanceo que durante la de apoyo. 
Podria pensarse que la estimulacién durante el periôdo de acti­
vidad espontânea de las neuronas corticoespinales las hacia mas 
refractarias a la estimulacién extema en la ûltima parte de la
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fase de apoyo, sin embargo, parece poco probable que esto sea 
un factor esencial por cuanto el efecto inhibitorio se produ­
cia mas claramente en los mûsculos extensores. La mayor accesi­
bilidad (un indice de accesibilidad alto) a los influjos corti­
cales y la dependencia fâsica de la respuesta durante la locomo 
ciôn séria explicable por modificaciones de la excitabilidad de 
los circuitos espinales (Armstrong 1986).
La latencia mas corta obtenida era de 6 ms, lo suficiente- 
mente corta como para que solo el primer tren de estimulos pue­
da haber generado la parte temprana de la respuesta. Teniendo 
en cuenta el tiempo de conduccién corticoespinal y el retraso 
sinâptico neuromuscular de 4 ms, solo que darian 2 ms para la 
actuaciôn de los mecanismos intraespinales. Ello sugiere que 
la respuesta mâs temprana séria de naturaleza disinâptica, como 
se ha visto en el gato, donde existe una IN entre las termina- 
ciones corticoespinales y las MN. Las ûltimas porciones de la 
resnuesta podrian incluir a varias IN. Durante el reposo, la 
latencia de la respuesta aumenta, sugiriendo que se requieren 
varias descargas descendantes para producir la sumacién tempo­
ral necesaria para hacer descargar las IN y/o las MN, sumacién 
temporal que no es necesaria durante la locomocién por el aumen 
to de la excitabilidad de las IN existante
Los estimulos de trenes de larga duracién producen un rea­
juste del ciclo locomotor similar al encontrado por Orlovsky 
tras la estimulacién de las piramides (Armstrong y Drew 1985). 
Si el estimulo se aplica al final de la fase de apoyo, ésta se 
acorta, adelantandose la de balanceo alargândose y retrasândo 
el inicio de la sigueinte fase de apoyo y reanudando el ciclo 
normal tras dicho reajuste. Las neuronas corticoespihales po­
drian encargarse de la regulacién temporal de los fenémenos que 
se producen durante la fase de apoyo y su alargamiento tras la
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piramidectomia apoya la hipétesis de que el haz piramidal in- 
tervendria en la determinacién de la duracién de la fase de a- 
poyo,controlando el momento en que cesa la actividad extensora, 
lo que explicaria la inhibicién de la actividad de la porcién 
lateral del triceps durante la estimulacién en la fase de apoyo
y la mayor latencia de ésta durante la estimulacién en la fase
de anoyo. El nosible papel del cortex motor en la determinacién 
del momento de transicién de la fase de apoyo a la de balanceo 
también se ve apoyado por la aparicién de descargas en la mayo­
ria de las neuronas durantd la parte tardia de la fase de aaoyo
(Armstrong 1986).
Actividad ritmica en el cortex motor durante la locomocién.
Durelli et al (1978) al estudiar la descarga de las neu­
ronas del cortex encontraron que habia algunas que estaban si- 
lentes durante el reposo y descargaban en alguna fase de la mar 
cha o em ambas.
Armstrong y Drew (1984a) registraron la actividad de las 
neuronas motoras del haz piramidal (la mayor parte en el cor­
tex correspondiente a la pata delantera) en gatos en reposo y 
durante la marcha. La velocidad de conduceién de las neuronas 
del haz niramidal es variable. En el gato se encontraron neu­
ronas del haz niramidal (NHP) con axones râpidos y lentos segûn 
que la velocidad de conduccién fuera mayor o menor de 21 m/s. 
Atendiendo al tamaho, la mayor parte eran de conduccién lenta. 
Sin embargo el registre de las velocidades que existia un ma­
yor porcentaje de axones de conduccién râpida. Ello podria ex- 
nlicarse segûn Armstrong (1986) por la mayor facilidad de los 
electrodos para registrar las neuronas de mayor tamaHo*
El 80% de las células del cortex motor descargabn ritmica- 
mente ( independientemente que sean NHP o no) durante la locomo­
cién, con un tren de descargas por ciclo o un periodo de activi-
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dad pico superpuesto a ura descarga ténica. Tanto los axones de 
NHP lentos como râpidos tenian actividad ritmica, presentando 
los râpidos una mayor frecuencia de descarga.
La frecuencia pico de las diferentes neuronas (y para una 
misma neurona) variaba ampliamente as£..como su dependencia fâsi­
ca si bien Armstrong y Drew (I984) encontraron que un mayor por- 
centaje de neuronas corticales que presentaban su actividad mâxi- 
ma durant e la ûltima parte de la fase de apoyo pudiendQ inter ve 
nir en el control de la duracién de éstaJ
Evarts et al (1983) encontraron una correlacién positiva 
entre la frecuencia de descarga de las NHP y la fuerza desarro- 
llada durante los màviraiéntos voluntarios.
Junto a esta descarga ritmica de las neuronas del cortex 
motor durante la locomocién se encontré que solo un nequeno por- 
centaje de ellas modificaba su frecuencia de descarga media 
o rico al aumentar la velocidad permaneciendo la mayoria inva­
riables. De igual manera el cambio de una situacién de marcha 
sobre superficie horizontal a otra inclinada no altéré en ab­
solute la descarga de las neuronas del haz corticoesninal aun­
que ambas modificaciones produclan importantes aumentos de la 
actividad EMGràfica. Sin embargo, se encontré que algunas neu­
ronas del cortex mostraban (también algunos mûsculos) cambios 
en la secuencia temporal de su actividad, sugiriendo que las 
células del cortex contribuirlan a determinar la secuencia tem­
poral de ciertos fenémenos del ciclo. Dadas las variaciones in 
dividuales de la frecuencia de un paso a otro, incluso en con- 
diciones de marcha constante, se ha sugerido que el nivel de 
fuerza muscular media séria dictado por estructuras subcortica­
les en tanto que esa variacién paso a paso de la descarga de 
las neuronas corticoespinales es la adaptacién de la fuerza en 
situaciones particulares presentadas durante la marcha.
Dentro de un grupo de neuronas del cortex motor que actûan 
sobre un determinado grupo muscular(en que se inducen respues­
tas por microestimulacién cortical) existen variaciones impor-
-  203 -
tantes de una neurona a otra en cuanto a la fase del ciclo en 
que descargan si bien existe un momento en que una mayoria lo 
hacen. No se conocen exactamente los périodes de actividad de 
las neuronas que actûan sobre determinadas articulaciones dada 
la escasez de estudios hasta el momento (Armstrong 1986).
Actividad ritmica en relacién a las aferencias recibidas.
Se han podido determinar los campos receptores de diferen­
tes neuronas corticales pero sin embargo no se ha conseguido es­
tablecer una relacién entre la secuencia temporal de la descarga 
y la estimulacién de sus campos receptores. Ello sugiere de una 
parte que las neuronas de la misma columna aferente pueden tener 
muy diferentes responsabilidades en el movimiento y de otra que 
las aferencias periféricas pueden no ser un factor determinants 
en el patrén de la actividad de las neuronas relacionadas con 
la locomocién. La anestesia del campo periférico modifica la 
sensibilidad de las neuronas que estâ bolida o disminuida, si 
bien solo se producen cambios minimos en la descargas ritmicas 
en relacién a la locomocién sugiriendo que no es probable que 
las aferencias periféricas jueguen un papel importante en la 
actividad de estas células.
El cortex también recibe aferencias del n. interpositus 
que tampoco modifica, como ocurre con la cortez cerebral, sus- 
tancialmente su descarga con los cambios de la velocidad de lo­
comocién o inclinacién de la superficie. Como vimos, la activi­
dad de las neuronas del n. interpositus con un campo receptor 
determinado estan en oposicién de fase con las NHP, cuya esti­
mulacién produce flexién a nivel de dicho campo sugiriendo que 
las neuronas que actûan sobre un mûsculo particular a través 
del PRbE inhibirian (por via interposito-tàlamo-corteza) la des­
carga de las NHP que controlan ese mûsculo y excita a la NHP
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que controlan los mûsculos antagonistas.
Se ha encontrado, sin embargo, la descarga brusca de las 
neuronas del cortex en respuesta a estimulos cutâneos en anima 
les en reposo (Armstrong y Drew 1984 a) lo cual se podria deber 
a la disminucién de la transmisién en las aferencias cutâneas 
hacia el cortex durante la marcha, aunque se ha visto durante 
el movimiento y también durante la locomocién que los nûcleos 
de la columna dorsal permaneeen activos. Tampoco se puede ex­
cluir que taies aferencias intervengan, porque la seccién de 
las columnas dorsales en el gato aumenta los efectos de la le­
sién del cortex o la piramidectomia. De hecho Palmer et al 
(1985) encontraron una influencia fâsica en la respuesta de las 
neuronas del cortex motor a los estimulos cutâneos pero parece 
que estaria mis en relacién con mecanismos subcorticales que 
con variaciones en la excitabilidad del cortex motor (Armstrong 
19 86). La respuesta era menor durante la fase de apoyo.
El cortex motor no recibe solamente informacién somatosen­
sorial sino también visual y vestibular. La informacién visual 
se ha visto que estâ mâs dirigida hacia la representacién moto 
ra de las porciones proximales de las patas y e je corporal que 
a la renresentacién de la pata ^ietal .'(Garcia-Rill y Dubrovsky 
19 7 3). El inrut vestibular parece también estarlo mas hacia la 
rerrsentacién del e je corporal que a la porcién distal de la 
pata delantera (Boisacq-Schepens 1972). Esta informacién podria 
ser usada por el sistema nervioso para crear una repreentacién 
del espacio (Garcia-Rill 1986). La convergencia de aferencias 
relativas al eje corporal contribuirla a formar un eje de refe- 
rencia dentro de un sistema de coordenadas que permite evaluar 
el movimiento a realizar.
Conexiones del cortex con la RLM y los ganglios basales.
Se ha visto nue el cortex motor relacionado con el e je
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corporal axial proyeota bilateralmente al nûcleo caudado (lo 
que apenas hace el que estâ en relacién con la parte distal de 
la pata). En gatos que caminaban se vié que las neuronas del 
pâlido y del cortex axial estaban activas mucho antes que las 
del cortex relacionado con la porcién distal de la extremi- 
dad, precediendo su descarga a la actividad EMG, El cortex re­
lacionado con el eje corporal y los ganglios basales participan 
asi en el inicio de los movimientos.
Las informaciones desde el cortex "axial" a los ganglios 
basales también llega a la RLM y, asi, se ha visto que la in- 
yeccién de trazadores de transporte anterégrado en el cortex 
"axial" y en el relacionado con la porcién proximal de la pata 
produce un marcaje mucho mâs denso en la RLM que cuando la in- 
yeccién se realiza en el cortex représentante de la porcién dis 
tal de la pata (Garcia-Rill et al 1981 ). En el mono también 
se ha visto esta proyeccién.
En la marcha, el cortex motor y los ganglios basales pro- 
porcionarian un sistema espacial apropiado para llevar a cabo 
los movimientos voluntarios implicados en la locomocién. Esto 
implica la formacién de un eje de referenda, similar a un cen 
tro de gravedad cuya posicién séria monotorizada constantemen- 
te durante la marcha. Las modificaciones en este eje de refe­
ra ne ia o centre de gravedad permitirian la realizacién de cam­
bios de direccién.
Papel de la corteza motora en la realizacién de movimientos lo­
comotores especiales.
Algunos tipos especiales de locomocién, como vimos, se 
alteran mas que la simple locomocién por las lesiones del cor­
tex motor (locomocién sobre una biga o sobres escaleras con 
travesahos pianos o redondos)(Armstrong 1986). La secuencia de 
actividad de las neuronas corticales en esas très situaciones
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era similar, si bien el grado de actividad era mâximo en la 
escalera de travesanos redondos y minimo en la viga. Ello tal 
vez estaria en relacién con el nivel de atencién requerido por 
lo que estos cambios pueden provenir del nivel de excitabilidad 
cortical si bien no se pueden excluir otras causas dadas las 
amplias variaciones encontradas dentro de neuronas individuales.
En las neuronas en las que su campo receptor no se produ­
cia ninguna variacién EMGràfica importante no se vieron modifi­
caciones en su descarga en las très situaciones. Entre las neu­
ronas que sufren modificaciones se encontré que los cambios en 
la frecuencia de descarga se producen sobre todo en la fase de 
balanceo (antes de que los campos receptores del pie puedan ser 
estimulados durante el apoyo) lo que séria una especie de meca­
nismo adaptative de taies neuronas ejerciendo un control sobre 
los dedos y muneca con el fin de aumentar la estabilidad de los 
pies (Armstrong 1986).
Ya hicimos mencién a la posibilidad de que las variaciones 
paso a paso en la descarga de las neuronas corticales indivi- 
dualmente (y que existen a nivel de otras estructuras supraes- 
pinales) pueden refiejar un mecanismo de adaptacién a los suti 
les cambios que se presentan de un paso a otro o bien podria 
ser entendido como ruido a nivel del sistema nervioso.
Hancok (1985 ) hizo caminar a animales sobre una escalera 
horizontal algunos de cuyos peldahos habian sido desplazados 
arriba o abajo lo que exigia cierto cambio voluntario en el 
trayecto de la pata. No se encontraron diferencias en la secuen 
cia temporal de activacién de las neuronas aunque si en cuanto 
a su frecuencia pico y a la duracién de la descarga. El cambio 
de los peldahos en una direccién o en otra producia aumento en 
los oarâmetros de la descarga en una direccién y disminucién 
en la otra lo que indica que existe algun grado de especifici- 
dad direccional. Los cambios se producian durante la fase de 
balanceo nrevio al contacte lo que justifica su papel adaptative,
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XI. SISTEMAS DE CONTROL 
SUPRAESPINAL EN LA LOCOMOCION.
Como hemos visto, existe una actividad ritmica en la ma­
yor parte de las neuronas supraespinales estudiadas que parti 
cipan de una u otra forma en el control de la locomocién.
Mori et al (1983) distingue très sistemas fundamentales 
de control locomotor:
1. sistema generador del ritmo o libera- 
dor del ritmo locomotor.
2. sistema de control de la fuerza o del 
tono nostural muscular (sistema de encendido).
3. sistema de control temporal.
En la figura 38 de la siguiente pâgina la via A desde la 
PRPB corresnonderia al sistema generador o liberador del ritmo. 
A este también se anadirlan las fibras reticuloescinales nora- 
drenérgicas que forman la via B. Las vias G y D que parten de 
CTD y CTV formarian el llamado sistema de control de encendido 
relevando senales desde la RLM a la médula. Los sistemas reti- 
culoespinales, rubroespinales y vestibuloespinales formarian 
el sistema de ajuste temporal en el ciclo locomotor (via E ) ,
Las vias PI y P2 envian durante la marcha seRales fase-depen- 
diente desde las extremidades y senales concemientes a los 
fenémenos intraespinales hacia el cerebelo,tal como ya vimos, 
a traves del PECD y PECV como ya vimos a traves de la via G.
La via P3 de feedback segmentario es uno de los sustratos im 
plicados en el autoraatismo de la marcha (Mori et al 1983) (ver 
mâs adelante).
Diferentes preparaciones son capaces de caminar al activar 
se quimicamente o por estimulo eléctrico las diferentes regio­
nes y estructuras implicadas en la locomocién, situadas a ni­
vel supraespinal. El sistema supraespinal actuaria modulando
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los movimientos del ciclo, pero el esquema bdsico serla genera 
do por los GCPs espinales.
Armstrong (1986) refiere que estas senales descendantes 
actuan sobre el GOP de dos formas:
a) como "senales promotoras" o "energizante" que pue­
den ser usadas para iniciar la actividad en el GOP espinal o 
bien suprimirla. Corresponde al sistema "generador" o "libera­
dor del ritmo" de Mori e inclnye a diferentes regiones locomo- 
toras situadas a nivel del tronco del encéfalo y a los ganglios 
basales. Estas estructuras reciben aferencias desde la corteza, 
sistema Ifmbico e hipotâlamo, integrando de esta forma la loco- 
mociôn dentro de un comportamiento y dentro de los aspectos ex- 
■nloratorio, emocional y homeostâtico (respectivamente) de la 
vida del animal.
b) como sefiales descendentes disenadoras o modelado- 
ras, las cuales adaptan o ajustan la ejecucidn del acto motor:
1 . modelando la actividad en ese momento del
GOP.
2. refinando las senales de salida locomoto 
ra que las MN envian a los mûsculos.
Este sistema disenador de la ejecucidn motora se realiza a tra­
ves de los tractos rubroespinal, vestibuloespinal lateral y cor 
ticoespinal bajo la influencia del cerebelo.
Los dos sistemas de Armstrong no son realmente sistemas 
separados e independientes y asi las conexiones del sistema e- 
nergizante v la corteza estan demostradas o, por ejemplo, la e- 
xistencia de una actividad fdsico-dependiente en relacién al 
ciclo que se encuentra en las regiones locomotoras sugiere la 
existencia de una actividad disenadora y justifica la posibili­
dad de que pueda contribuir los sistemas energizantes o promo- 
tores a "refinar" a la vez que iniciar la actividad en el GCP
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espinal.
Estas proyecciones supraespinales descienden a lo largo 
de la médula en diferentes cordones si bien parece que solo el 
ventrolateral es necesario y suficiente para transmitir las se­
nales précisas para iniciar la actividad de los GCP espinales. 
Steeves y Jordan (1980) realizaron diferentes secciones de la 
médula. Secciones de la columna dorsal, funiculo dorsolateral, 
funiculo ventromedial o de todos ellos no conseguian abolir la 
marcha inducida desde la RLM. Solo el cuadrante ventrolateral 
abolia la marcha, no lograndose inducir ésta aûn con estimu­
los muy intensos de la RLM. La seccién de toda la médula ven­
tral entera y de toda la médulafsalvo el cordén ventrolateral) 
también aboie la marcha.
La hemiseccién permite movimientos solo en la mitad con- 
servada.
La zona que, como sabemos, es mâs efectiva en inducir la 
marcha por estimulo es la columna dorsal y el funiculo dorso­
lateral. Sin embargo, la interrupcién de las vias que discurren 
por esta zona no abolen la marcha.
Por esta zona ventrolateral discurren, como vimos, fibras 
noradrenérgicas procédantes del locus coeruleus y subcoeruleus, 
también desde el complejo serotoninérgico del rafe y vias reti- 
culoesninales.
El hecho de que la administracién de la L-DOPA o 5HT en 
gatos espinales lograra inducir la marcha sugeria que las vias 
descendentes supraespinales implicadas en el control de la mar­
cha en el gato deseerebrado o en el intacte lo hacian a traves 
de proyecciones noradrenérgicas o serotoninérgicas. De hecho, 
la estimulacién de la RLM ténia efectos similares alos de la 
administracién de la L-DOPA. Se han encontrado gran cantidad 
de fibras catecolaminérgicas en la médula que se originarian 
en las proximidades del locus coeruleus, apoyando la idea de 
la estimulacién de la RLM excitaria fibras noradrenérgicas que
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proyectan a la médula,
Steeves et al (1980) produieron depleccién de noradrena- 
lina (NA) y 5-hidroxi-triptamina o serotonina p5HT) por medio 
de diferentes drogas, sometiendo posteriormente a los animales 
a estimulacién de la RLM observando las diferencias en la loco 
mocién respecto a animales control que no recibian tales dro­
gas.
La depleccién de NA per medio de 6 hidroxidopamina (60HDA) 
que produce degeneracién de las terminaciones catecolaminérgi­
cas no produce cambios importantes en la marcha, siendo el um­
bral de estimulacién similar al del control y con efectos simi 
lares nara las inyecciones intracerebral o intraespinal. La ad 
ministracién de alfa-tirosina, que inhibe la tirosina-hidroxi- 
lasa, que inhibe la sintesis de NA no produjo tampoco cambios 
en la locomocién. La fenoxibenzamina, bloqueante del recentor 
alfa nue habia sido descrito que producian inhibicién de la 
marcha inducida desde la RLM no conseguian producir taies efec 
tos segun Steeves et al.
La existencia de actividad locomotora aun tras la deplec­
cién total de NA sugiere oue la activacién de fibras noradrenér 
gicas descendentes desde la RLM no es précisa para la inicia- 
cién de la marcha por estimulo de la RLM. Aunque se ha propues- 
to que la inyeccién de 6 OHDA a nivel téraco-lumbar podria de- 
jar intactas fibras descendentes desde la médula cervical y que 
la estimulacién de la RLM (al igual que la administracién de 
L-DOPA) estimule fibras propioespinales descendentes de la mé­
dula cervical a la lumbar, frecuentemente se ha encontrado que 
la marcha se inicia antes en las patas traseras que en las de- 
lanteras y que la depleccién cervical y lumbar de NA no aboie 
la locomocién,
También se indujo la depleccién de 5HT por medio de 5-6 di 
hidroxitriptamina, que lesiona las fibras 5HT, o de n-Cl-fenil-
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alanina, que inhibe la triptofano hidroxilasa. La estimulacién 
posterior de la RLM inducia posteriormente locomocién coordina 
da.
Los animales depleccionados solo de 5HT o solo de NA eran 
capaces de caminar norraalmente antes de la descerebracién pero 
la depleccién da ambas monoaminas impedia la marcha antes de la 
descerebracién por la severa ataxia existente, aunque si podian 
mover sus piemas pero perdian el equilibrio y calan.
También se ha sugerido que podria existir en la médula o 
en el tronco suficiente cantidad de NA y 5HT para el inicio de 
la marcha desde la RLM, sin embargo deplecciones similares rea 
lizadas por otros autores que producian efectos sobre la conduc 
ta mediada por taies neurotransmisores (reflejos, sueho, dolor, 
etc) aqui no abollan la locomocién. La capacidad de la L-DOPA 
intravenosa de iniciar la marcha en gatos espinales agudos y 
también en crénicos se debe mâs que a liberacién de NA de ter­
minales noradrenérgicos descendentes a la activacién de recep­
tores monoaminérgicos en la médula.
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X II .  CONTROL PERIFERICO Y 
MODULACION REFLEJA DURANTE LA MARCHA
XII. CONTROL PERIPERICO Y MODULACION REPLEJA DURANTE LA MARCHA.
Los animales espinales son capaces de producir el patrôn 
locomotor completo en ausencia de informacidn sensorial, lo 
que no significa que en el animal intacto la retroalimentacidn 
sensorial no intervenga. Esta informaciôn sensorial es esencial 
para que el animal sea capaz de adaptarse al medio, evitar obs- 
tâculos 0 poner en marcha mécanismes refiejos adaptatives y com 
pensatorios que, como vimos en la introduccidn era une de los 
papeles del sistema nervioso en el control de la marcha.
La persistencia del patrôn de actividad tras la supresiôn 
sensorial no aporta date alguno sobre el papel de las aferencias 
sensoriales cuando este estâ presents. Si la supresiôn de las 
aferencias sensoriales modifica el patrôn locomotor, la inter- 
pretaciôn tampoco sera directa.
Asi Grillner y Wallén (1985) plantean dos situaciones ex 
perimentales:
a) si se suprimen todas las aferencias 
sensoriales y el patrôn se altera, y por ejemplo, una descarga 
desaparece ello implica que: 1 . que la descarga en cuestiôn es 
generada exclusivamente por la actividad aferente del movimien- 
to en curso, 2, que es generada por el GCP pero solo en presen 
cia de un cierto tipo de informaciôn sensorial. En este caso
la informaciôn sensorial ejercerla un papel permisivo poniendo 
en marcha al circuito o dândole excitaciôn adicional para la 
generaciôn de dicha descarga,
b)' si las aferencias sensoriales relacio 
nadas con el movimiento son abolidas por curarizaciôn, se pro­
duce un conflicto entre la copia eferente, que indica que el 
natrôn motor se ejecuta, y la senal sensorial que indica que
el cuerpo estâ en repose. Al sistema nervioso llegan sin embar
go aferencias procédantes de la posiciôri de las diferentes par-
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tes del cuerpo. Una modificaciôn del patrôn indica: 1, que la 
descarga depende de la informaciôn sensorial generada durante 
el movimiento, 2, que las aferencias sensoriales anômalas pro- 
ducidas por la posiciôn fija producen un cambio del patrôn mo­
tor.
La informaciôn sensorial que llega a la médula puede accé­
der a las MNa y también a las MNg dentro de lo que es el con­
trol refiejo tradicional o accéder al propio circuito generador 
e interaccionando a diferentes niveles del mismo, alterar su 
actividad de salida hacia las MN que contrôla y el cerlOdo del 
ciclo.
Existe una clara modulaciôn de las influencias extemas 
durante la locomociôn y, asi, la sensibilidad de los GCPs cam­
bia marcadamente durante las diferentes partes del ciclo. Tam­
bién el GCP ejerce cierta modulaciôn sobre la informaciôn sen­
sorial que actùa a nivel motoneuronal por sus acciones presi- 
nâÿticas, oor ejemplo a nivel de las INIa.
El control periférico de los GCP también ha sido descrito 
en otros raovimientos rftmicos como respiraciôn, nataciôn, etc.
Las principales aferencias al GCP para la locomociôn se 
han estudiado a nivel de las patas posteriores del gato y en 
relaciôn con las senales que intervendrian en el cambio de una 
fase del ciclo a otra.
Un animal descerebrado o espinal es capaz de adaptarse a 
las velocidades de la cinta môvil dentro de un amplio margen. 
Dado que la duraciôn de la fase de balanceo es relativamente 
constante, variando sin embargo la de apoyo, es la duraciôn 
de esta la que comnorta la adaptaciôn del ciclo a la velocidad 
de la cinta. Ello hizo suponer que algûn tipo de senales peri- 
féricos por actuaciôn a nivel del GCP influirla en su termina- 
ciôn y en el comienzo de la siguiente fase de balanceo.
Esta informaciôn parece referirse a dos datos: a) que los
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musculos extensores este» relajados y descargados y b) que la 
articulaciôn de la cadera se encuentre extendida. El generador 
es capaz, por si mismo, de producir el cambio de extensiôn a 
flexiôn pero la informaciôn sensorial es capaz de actuar sobre 
el mismo bloqueando dicha transiciôn y produciendo, por ejemplo, 
una extensiôn mantenida.
1. Carga de los mdsculos extensores.
Pearson (1972, 1976) observô en la cucaracha que era pré­
cisa la relajaciôn de la pata para que se iniciara la fase de 
balanceo.
A nivel de su exoesqueleto duro, la cuticula, de la cuca­
racha existen unos receptores que detectan tensiones. La acti- 
vaciôn de los mismos durante la fase de apoyo inhibe al GCP 
(el GIF de Pearson) evitando el paso a la fase de balanceo. Un 
aumento de tensiôn por estiramiento a nivel de la extremidad 
o la estimulaciôn de las raices dorsales mantiene la fase ex- 
tensora. Cuando la pata es extendida al final de la fase de a- 
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juntt) a la tensiôn de la cutlcula ya que el peso del animal 
es soportado por las otraa patias. Esto libera al GflF y se pro 
duce la fase de balancée, Los receptores de la cutfcula tam­
bién excitan a las MNa-e,
La informaciôn sensorial también intervendria en el paso 
de la fase de balanceo a la de apoyo y asi durante la fase de 
balanceo se excitan diferentes receptores pilosos que inhiben 
a las MNa-f y al GIF' al final de esta fase pasàndose de nuevo 
a la fase de apoyo. Los receptores pilosos tendrian, ademâs 
un efecto excitatorio sobre las MNfe^ -e. La inbibiciôn de los re 
ceptores pilosos del GIF asegura que al final de la fase de 
balanceo la pata tenga una posiciôn constante, independiente- 
mente de la posiciôn al comenzar.
En el gato, los receptores implicados parecen ser los ôr 
ganos tendinosos de Golgi y los del grupo muscular III.
2. Informaciôn procédante de la cadera.
La informaciôn sensorial procédante de la cadera parece 
ser muy importante y poseer fuertes influencias sobre el GCP, 
Asi si a un animal que camina sobre una cinta continua le dete- 
nemos una de sus patas, la actividad ritmica de la misma queda 
interrumpida apareciendo una extensiôn mantenida. Si la misma 
pata es llevada hacia atràs ((extensiôn)> al llegar al ângulo 
en que habitualmente se inicia la fase de balanceo (1209) se 
produce la flexiôn y el comienzo de dicha fase. Sin embargo, la 
extensiôn màxima no es el ûnico fîÈictor y no es suficiente para 
que se produzca la flexiôn. Es precise que la pata este descar 
gada y que la contralateral mantenga el peso del cuerpo, de for 
ma que el paso de la extensiôn a la flexiôn estâ impedido si 
el peso, por ejemplo, en serie con el triceps supera los 40 N 
aûn con una extensiôn de 1209 (Duysens y Pearson 1980). Alcan
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zado dicho ângulo se produce la flexiôn brusca de la pata y 
la iniciaclôn de su ciclo de altemancia con la otra extremi 
dad. Orlovsky (19 7 2c ^  viô que la detenciôn de la flexiôn de 
la cadera producia una prologgaciôn de esta fase en toda la 
pata. De esta forma en ambas fases la informaciôn sensorial 
precedents de la cadera parece ser muy importante. Se ha en- 
contrado modulaciôn de la actividad de los flexorss del to- 
billo con los movimientos de la cadera, lo que no puede ex- 
plicarse simplemente por efectos locales. La flexiôn del to- 
billo 0 rodilla ((o la extensiôn);, con la cadera flexionada, 
no produce sin embargo, modificaciôn alguna en la actividad 
muscular a nivel de esta ûltima articulaciôn.
Observaciones en gatos y perros demuestran que la cade­
ra recorre movimientos similares a cualquier*velocidad, El 
patrôn de movimientos rodilla-tobillo es, por el contrario, 
mis complejo. Durante la fase de apoyo el ângulo de la cadera 
aumenta progresivamente proporcionando informaciôn adecuada 
de la porciôn del ciclo recorrida,
Cuando la extremidad se encuentra extendida a nivel mâ- 
ximo, se produce la flexiôn en un punto que corresponde a la 
mit ad de la fase de apoyo ('coordinaciôn alternante) o de balan 
ceo Gcoordinaciôn no alternante)^ de la otra pata.
Despué s de la flexiôn brusca que se produce, la pata "es 
pera" en que de esta forma se alarga durante el primer ci­
clo para vol ver a una altemancia con la otra pata. La pata 
contralateral!, por su parte, tiene un ciclo mâs corto por dis 
minuciôn de su fase de balanceo. Cuando la cadera se extien- 
de durante la extensiôn terminal o principio de la fase de ba­
lanceo de la contralateral la pata manipulada se adapta a la 
otra ejecutando un patrôn de coordinaoiôn no alternante. Todo 
ello de forma tal que la elevaciôn del pie se producirâ duran­
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te la mi tad de una fase del ciclo de la pata contralateral pe­
ro nunca en las transiciones.
Esto se interpréta de dos formas (Grillner 1975')^ : a) una 
senal aferente en relaciôn a la posiciôn de la cadera dispara- 
ria el paso de un EMG extensor a uno flexor fcambio que el pro 
pio GCP podria producir), Ti)' senales periféricas bloquearian 
el cambio de extensiôn a flexiôn en tanto no se alcanzase cier 
to ângulo en E^.
Si se lleva la pata a una situaciôn de flexiôn mâxima se 
produce una extensiôn activa (Grillner y Rossignol 1978 )'• Si 
la pata se mantiene en esta posiciôn flexionada, al reinician^ 
se la actividad espontânea lo hara con grandes descargas exten 
soras. Existe asi una retroalimentaciôn positiva en cada fase 
(produciendose una extensiôn mantenida si la extremidad se ex- 
tiende durante la extensiôn)/ y una negativa durante las situa- 
cionee extremes (flexiôn y extensiôn mâximas)^ permitiendo el 
cambio de la flexiôn a la extensiôn y vice versa. Séria un e- 
fecto similar al del refiejo de estiramiento, pero aqui todos 
los mdsculos y articulaciones se ven afectados a pesar de que
en estos experimentos solo se mantenian las aferencias procé­
dantes de la articulaciôn de la cadera y sus mdsculos, Tam­
poco participaria en estos cambios el bucle gamma porque se 
pueden producir también en animales curarizados.
Andersson y Gï*illner C198I, 1983) y Gbrillner y Rossignol 
(1 9 7 8) estudiaron los efectos de los movimientos sinusoidales 
y de zancadas aplicadas a nivel de la cadera en gatos curariza 
dos (locomociôn ficticia) y con toda la pata denervada, salvo 
a nivel de la articulaciôn de la cadera. Los movimientos aoli- 
cados dan lugar a una actividad eferente motora sincrônica con 
los movimientos impuestos, de tal forma que si la pata es fle­
xionada se registra actividad eferentes en los axones que iner
van a los mdaculos, lo: mismo ocurre con los mdsculos extensores
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Se encuentra un efecto f as e - de p endi ent e en la amplitud y dura­
ciôn de la descarga eferente generada segdn el momento de apli- 
caciôn del estimulo y del tipo de movimiento impuesto,
- sobre la amplitud. Sobre los mdsculos 
flexores cuando el movimiento sinusoidal es aplicado al inicio 
del ciclo, tanto si es un' movimiento de flexiôn como si lo es 
de extensiôn, se produce una facilitaciôn de la actividad fie- 
xora. Un movimiento aplicado tardiamente produce un efecto 
facilitatorio sobre los mdsculos flexores solo si es flexor
Si el movimiento es aplicado después de cesada la descarga del 
mdsculo, puede producirse una descarga extra o acortar el pé­
riode interdescarga al adelantar la siguiente. Si el movimien 
to aplicado es extensor la actividad muscular fiexora résulta 
deprimida. Existe pues al final de la descarga flexora una sen 
sibilidad direccional con una retroalimentaciôn entre la direc- 
ciôn del movimiento y la actividad eferente generada por el 
GCP. En el GCP de la respiraciôn se ha encontrado un aumento 
en la sensibilidad de los receptores de estiramiento pulmonar 
a las diferentes aferencias segdn avanza el ciclo. En la loco­
mociôn es discutible si existe un aumento de sensibilidad del 
GCP a aferencias extemas o dos zonas de diferente sensibili­
dad (Andersson y Grillner 1981),
Sobre los extensôres la aplicaciôn de movimientos de fle­
xiôn al inicio del ciclo producian un efecto facilitatorio sien 
do éste nulo cuando eran aplicado s movimientos de extensiôn. Si 
el movimiento es aplicado ya avanzado el ciclo, cualquiera que 
fuere, produce depresiôn de la actividad muscular extensora,
- sobre la duraciôn de las descargas 
eferentes, los movimientos aplicados tanto flexores como exten 
sores, producen un alargamiento si son aplicados al inicio del
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ciclo y un acortamiento si lo son al final. En los movimien­
tos de extensiôn el paso de un efecto de alargamiento a uno 
de acortamiento es brusco en el punto 20-30^ del ciclo y cam 
bios pequehos alrededor de este momento producen efectos mar­
cadamente diferentes y es el punto del ciclo en que el GCP es 
mâs sensible a las aferencias procèdentes de la cadera.
También existe un efecto dinâmico de forma que, cuanto 
mayor es la velocidad del movimiento impuesto, mayor es la res 
puesta .
Los receptores implicados en estas aferencias al 
GCP serfan los propioceptores que permanecen tras la denerva 
ciôn y capaces de evocar las respuestas refiejas observadas. 
Asi la informaciôn procederia de receptores^ articulares de la 
cadera, tejido conectivo de alrededor, grupo s musculaires en 
tomo a la cadera, el iliopsoas y fascias alrededor de la ca­
dera que permanece inervada. Las terminaciones primarias y se 
cundarias del huso muscular responden solo pasivamente ya que 
su control se encuentra bloqueado por el curare, Los ôrganos 
tendinosos de GOlgi tendrian también un bajo umbral de activi­
dad porque su actividad depende sobre todo de la contracciôn 
muscular.
El efecto fase-dependiente persiste también traa la desa- 
ferentaciôn de la articulaciôn de la cadera sugiriendo que las 
aferencias musculares son importantes en el cambio de una fa­
se del ciclo a otra ((Rossignol y Gauthier 1977, 1980),
En el gato intacto intervendrian gran cantidad de recep­
tores, unos en el c ontrol del GCP y otros modulando la activi­
dad de grupos individuales de MN,
En los peces se han encontrado resultados similares. 
Asi en el pez lija curarizado y espinalizado la aplicaciôn de 
movimientos hacia la derecha o a la izquierda induce la aoti-
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vidad eferente précisa para el desplazamiento del animal (retro 
aiimentaciôn positiva). Cuando el animal es llevado a una si­
tuaciôn extrema hacia un lado se produce la activaciôn del la- 
do contrario (retroalimentaciôn negativa)\ En estes animales 
no existen,sin embargo, receptores en los mdsculos del tronco 
por lo que este efecto parece depender de las aferencias pro 
cedentes de receptores cutâneos y de receptores situados a ni­
vel de la columna vertebral (Villablanca et al 1976)%
Bajo las mismas condiciones expérimentales de loco­
mociôn ficticia, Andersson y G^illnen (1983)' aplicaron movi­
mientos sinusoidales en la cadera a diferentes frecuencias. 
Cuando la frecuencia del movimiento aumentaba se pasaba de una 
coordinaoiôn tipo 1:1 (un movimiento asociado a una descarga) 
a una coordinaoiôn tipo 2:1 ô 3:1. Si se disminuye la frecuen 
cia del movimiento la coordinaoiôn puede ser de 1:2. Las pre- 
paraciones con una frecuencia espontânea, sin la aplicaciôn 
de movimientos sinusoidales, de descarga EMGrâfica regular y 
lenta tienen un range de acoplamiento movimiento sinusoidal- 
-descarga eferente 1:1 amplio. Si ésta era regular pero râpi- 
da ('mayor): el range 1:1 era mâs corto.
Si los movimientos impuestos son de frecuencia baja las 
descargas eferentes extensoras y flexoras se producen temprana 
mente al movimiento aplicado, Al aumentar la frecuencia de es­
tos movimientos sinusoidales aplicados a la cadera las descar­
gas se retrasan de forma que las descargas flexoras se mante- 
nian mâs o menos constantes en su duraciôn disminuyendo las de 
los extensores similarmente a lo que vimos ocurria en condicio­
nes normales de locomociôn.
En las preparaciones con un rango de acoplamiento 1:1 
corto, fuera de este rango existia también una coordinaoiôn en 
la eue los movimientos impuestos interaccionaban con el GCP alte
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rando tanto la duraciôn del ciclo como el momento en que se 
iniciaba la descarga eferente. Durante el acoplamiento 1:1 
los flexores se activaban en el mismo momento y la duraciôn 
de su actividad EI^ G' también era mâs o menos constantes para 
una frecuencia dada de movimientos sinusoidales aplicados, El 
intervalo del ciclo en el que estos movimientos indue!an ac­
tividad eferente oscila del 5 al 709^  de la duraciôn del ciclo 
espontâneo (sin aplicaciôn de movimientos)/.
Si la frecuencia espontânea es estable al aplicar movi­
mientos a una frecuencia asociada a una actividad de descai^ 
ga igual a la que se produce en condiciones espontâneas se 
produce un acoplamiento estable entre los movimientos aplica­
dos y el principio de la actividad muscular en los diferentes 
grupos musculares.
El patrôn locomotor obtenido durante el acoplamiento 1:1 
muestra un patrôn de actividad eferente (èl expérimente estaba 
realizados en condiciones de locomociôn ficticia) similar a la 
vista en el gato en condiciones normales de locomociôn e intac­
to.
Las aferencias sensoriales durante cada ciclo refuerzan 
la actividad del GCP y a través del mismo contribuyen a la ac 
tividad total integrandose asi los sistemas de retroalimenta­
ciôn en el control de la looomociôn siendo asimismo importan­
te en la regulaciôn de los movimientos durante los cambios râ- 
pidos de velocidad y los giros (Grillner 1981), Este sistema 
de retroalimentaciôn requiere: a) una sensibilidad fâsica del 
circuito a los movimientos de la articulaciôn de la cadera y 
b) un efecto de posiciôn estâtico y dinâmico de la articula­
ciôn de la cadera afectandose la actividad total del circuito 
segdn la nosiciôn extendida o flexionada de dicha articulaciôn,
La informaciôn que accede as! al GCP permite de una par­
te el naso à una flexiôn cuando la pata es extendida hasta un
-  225^
cierto nivel a la vez eue disminuye la carga que soporta y de 
otra impide que se produzca una flexiôn prematura cuando la 
velocidad de la locomociôn es lenta.
Es posible que algdn otro tipo de informaciôn sensorial 
accéda directamente al GCP. Asi, por ejemplo la aplicaciôn de 
estimulos inespecificos, como una presiôn en la cola, produce 
movimientos locomotores mâs râpidos siendo este efecto mâs des 
tacado cuanto mayor es la intensidad del e stimule CGï*illner 
1975). Un result ado similar se observa cuaüdo a la estimulaciôn
subumbral de la HLM se suma un estimule inespecifico inducien-
dose la marcha y aumentando la ffecuencia de la misma al hacer-
lo la intensidad de los dos tipos de estimulos.
MODULACION REFLEJA CENTRAL DURANTE LA MARCHA.
La informaciôn sensorial permite una respuesta adaptati- 
va del animal a las perturteiciones extemas que se le presentan 
durante su desplazamiento, proporcionando, de una parte, los 
cambios refiejos compensatorios y, de otra, haciendo que los 
mismos se produzcan en üm momento determinado.
Ello exige que la relaciôn aferencias sensoriales/activi- 
dad eferente varie paralelamente (Lennard y Hermanson 1985).
Durante los movimientos ritmicos como la locomociôn, las 
aferencias segmentarias y transitorias producen diferentes res­
puestas segun el momento del ciclo en que lleguen. Asi, cuand) 
se aplica un estimulo eutâneo en el dorso del pie durante la 
fase de balanceo se increments la actividad flexora haciendolo 
la extensora si el estimulo se produce durante la fase de apo­
yo. En la fase de balanceo el estimulo induce dos picos de au­
mento de la actividad flexora con latencias de 10 y 25' ms. Du­
rante el apoyo se produce una inhibiciôn extensora inicial a 
los 8-10 ms y un aumento de la actividad extensora a los 20-40
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ms (Duysens y Loeb 1980)'. La re spuesta extensora retardada de­
pende de una excitaciôn eutânea directa o de una respuesta pro 
pioceptiva generada durante la fase de inhibiciôn inicial. Es­
tas respuestas desaparecen si se anestesia la zona estimulada 
(Grillner 1975^% Existe pues un control fâsico central canali- 
zando el efecto hacia los mdsculos de uno u otro tipo segdn la 
fase del ciclo en que accéda el estimulo impidiendo de esta fôr 
ma que el animal caiga,
Tal modulaciôn fase-dependiente existe tanto para la in­
formaciôn propioceptiva como para la exteroceptiva que llega a 
la médula durante la locomociôn, proporcionando el ajuste pre­
cise dentro del ciclo y el ajuste temporal de un ciclo a otro. 
Nk) siempre es conocido el lugan del GCP al que accede la infor­
maciôn.
Ya vimos como en el!gato, segdn el movimiento impuesto 
a nivel de la cadera y el momento de aplicaciôn se produce el 
inicio mâs temprano de una fase del ciclo, acortandose la pré­
sente, o bien un retraso en el inicio de la siguiente alargan- 
dose la fase del ciclo en curso.
Resultados similares han sido recogidos por Lennard y 
Hermanson (1985) en la tortuga en la que estimularon los ner- 
vios musculares observando que los estimulos aplicados cuando 
no existia actividad EMGk'âfica adelantaban el siguiente pério­
de del ciclo sin alterar su duraciôn. Estimulos de los ner- 
vios musculares no tienen. efecto en los animales desaferenta- 
dos sugiriendo que los efectos fase-dependientes en los anima 
les intactes no se deben a la activaciôn antidrômica de axones 
motores. El cambio producido en el periodo del ciclo en curso 
no altera, sin embargo, el siguiente periodo del ciclo, resul- 
tando en un cambio de fase permanente del ciclo locomotor con 
un inicio mâs temprano ( o mâs tardio) de todos los ciclos post- 
estimulo reajustandose asi el ritmo sin modificarel patrôn mo-
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tor intraciclo.
Las aferencias cutâneas producen, sin embargo, en la tor 
tuga solo cambios temporeales.
Basandose en estos cambios inducidos en la actividad del 
GCP por tales aferencias,cutâneas o propioceptivas, Lennard y 
Hermanson (1985) han propuesto un modelo de interacciôn entre 
las aferencias sensoriales y el GCP (véase mâs adelante),
Modulaciôn fâsica de las aferencias cutâneas.
Los patrones de respuesta^a la estimulaciôn eutânea va- 
rian con arreglo al momento del ciclo en que ésta se aplica; y 
esto no solo para la pata que es estimulada sino también para 
la contralateral determinando refiejos de extensiôn o flexiôn 
cruzada en funciôn de diferentes circunstancias (véase mâs a- 
delante).
Andersson et al (1978 b) estudiaron las respuestas de 
las MN alfa en condiciones de locomociôn ficticia comparando 
los PPS que aparecfan tras el estimulo tâctil. El patrôn de 
modulaciôn es variable de una célula a otra aôn dentro del 
mismo grupo y parecia estar mâs en relaciôn con la propia ex- 
citabilidad de las MN durante el momento en que accedia el es 
timulo tal como ya esbozamos al hablar de la actividad de las 
MNa (véase mâs adelante).
- En las MNa-f la respuesta era mâs intensa al 
principio de la flexiôn. Los cambios extracelulares son mini 
mos y despreciables en relaciôn al ciclo, atribuyéndose los 
cambios de amplitud de los PPS a modificaciones en la conduc 
tividad de las MNa-f.
- En las MNa-e la modulaciôn del PEPS era menos 
marcada, observândose cierta modulaciôn del PEPS tardio.
Esta modulaciôn fâsica de la transmisiôn se puede produ-
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cir a nivel intemeuronal, de forma que las mismas aferentes 
podrian tener terminaciones en dos grupos de IN diferentes, 
de forma que, en cada parte del ciclo, unas terminaciones se­
rf an inhibidas presinapticamente mientras que las otras esta- 
rian activas. Para Andersson et al (1978 b) estas IN podrian 
formar parte del propio GFCP de forma que las senales excitâto 
rias convergerian ('facilitaciôn); desde diferentes fuentes a 
nivel de las IN. También podrfa que el GCP espinal, a traves 
de una inhibiciôn a nivel intemeuronal actuarfa deprimiendo 
fasicamente la actividad en una de las vfas hacia dichas IN,
Duysens (1977) estudiô los efectos de la estimulaciôn 
de los aferentes cutâneos gruesos y fines estableciendo un 
modelo de interacciôn de las aferencias cutâneas a traves de 
las fibras gruesas con el generador espinal.
aferentes cutâneos gruesos:
La estimulaciôn de los nervios sural y tibial 
durante la fase extensora es siempre excitatoria; durante la 
flexiôn es en principio excitatoria y posteriormente inhibito 
ria lo que se ha querido explicar por un mecanismo de rebote 
postinhibitorio.
Duysens presentô un modelo que aparece en la figura 40 
y en el que se puede observar que las influencias desde estas 
aferentes gruesas podfan llegar por vfas altemativas a los 
medioscentros flexores y extensores. Existirfa una vfa râpida 
que tendrfa un efecto excitatorio sobre las MNa-f y producirfs. 
una inhibiciôn refieja sobre las MNa-e y que no aparece refle- 
jada en la figura y% que es posible que ésta inhibiciôn sobre 
las MNa-e se produjera a traves de las conexiones de las célu 
las de Renshaw aseciadas a las MNa-f (formando parte del medio- 
centro flexor). Esta vfa râpida serfa inhibida por maniobras 
nue inducen la locomociôn taies como la estimulaciôn eléctrica
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de la HLM, la administraciôn de DOPA o de clônidina,
Duysens planteaba la existencia de otra via,'via lenta, 
(figura 40) que ténia un acceso directe sobre el medio-centro 
extensor, sobre el que ejercia un efecto excitador retrasandose 
la apariciôn de la siguiente fase de flexiôn por las conexiones 
inhibitorias entre este medio-centro extensor y el flexor. Las 
respuestas flexoras de larga latencia y duraciôn que aparecian 
tras la estimulaciôn de estas fibras gruesas se explicarian se 
gun el citado autor por um mecanismo de rebote debido al termi- 
no abrupto de la inhibiciôn sobre el centro flexor. La inhibi­
ciôn del hemicentro flexor no siempre se producia" de forma in 
directa, a través de la excitaciôn del compartimente extensor, 
puesto que es posible que existiera una inhibiciôn directa del 
medio-centro flexor por la misma via lenta.
Duysens (1977) afirma que las fibras rubroespinales ejer- 
cerian un efecto excitador sobre las HWa-e a través de las mis­
mas IN que transmiten la «citacién desde las aferencias eutâ-
^  Inh ib ic iôn  
^  Excitaciôn
F IGURA 40
V i o  Rubfppspinot
VIO ropido
CUTANEOS
G R U E S O S
A F E R E N T E S
M ED IO  CENTRO EXTENSOR
M EDIO  CENTRO FLEXOR
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neas gruesas. Sin embargo, como ya vimos, Kongo et al (1969 a 
y b) encontraron la existencia de PEPS en las MNa-f a través 
de la excitaciôn de las IN del aparato refiejo medular por es­
timulaciôn de las fibras rubroespinales.
aferentes cutâneas finas:
Al aumentar la intensidad del estimulo sobre la 
piel se encontrô una prolongaciôn de la descarga flexora si 
la estimulaciôn era aplicada antes, o durante, la fase de fie 
xiôn, mientras que si era aplicada durante, o antes, de la fa­
se de extensiôn la descarga extensora se acortaba.
Estas fibras aferentes con taies efectos excito-flexores 
e inhibito-extensores (contrarios, pues, a los vistos para las 
fibras de mayor grosor) se encontraron en todos los nervios 
estudiados y eran reclutadas a intensidades de estimulaciôn 
mayores que las fibras de mayor grosor lo que las identifica- 
ba como aferentes del refiejo flexor (ARPy de pequeho tamano 
Se sabe que el grupo ARR" contiene aferentes cutâneos y muscu 
lares gruesos que pueden tener efectos potentemente excitato 
rios sobre las MNa-e (Duysens 1977).
El paso de un efecto predominantemente excitatorio so­
bre los extensores a uno sobre los flexores al aumentar la in 
tensidad del estimulo se explica por el predominio de la esti­
mulaciôn de las ARP gruesos con estimilos de baja intensidad 
y una mayor estimulaciôn de las ARP de pequeno tamano con esti 
mules de mayor intensidad.
Como ya adelantamos, la estimulaciôn cutânea no solo in 
duce diferentes respuestas segun el momento del ciclo en que 
se aplique en la pata que es objeto de la estimulaciôn sino 
que también détermina distintos tipos de respuestas en la ex­
tremidad contralateral en funciôn de diferentes circunstancias 
Asi, segdn el tipo de preparaciôn, descerebradas o espinales.
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se pueden observar de forma preference una respuesta cruzada 
extensora o flexora, El lugar de estimulaciôn y su intensidad 
también puede determinar el tipo de respuesta cruzada observa- 
da. Pero fundamentalmente el tipo de respuesta refieja obser- 
vada en la pata contralateral al estimulo cutâneo de una pata 
dependia del momento en que el estimulo es aplicado (Gauthier 
y Rossignol 1981), Estos autores estudiaron en gatos descere 
brados el efecto que tenian sobre las patas traseras la apli­
caciôn de estimulos intensos de nervios cutâneos. Esta estimu­
laciôn inducia en la pata ipsilateral efectos excitatorios so­
bre la actividad flexora, tal como séria de esperar, de acuer- 
do a Duysens (1977), por la excitaciôn de las fibras finas re- 
clut^das por estos estimulos potentes, e independientemente de 
la fase del ciclo en que fueran aplicados (aumentando la acti­
vidad flexora en curso o acertandô la actividad extensora y 
precipitando la flexiôn cuando el estimulo era aplicado duranl- 
te la fase de apoyo ipsilateral)'.
La pata contralateral respita.de de diferentes formas, con 
respuestas flexoras y extensoras cruzadas, tratando de adaptar 
se y compensar la perturbaciôn producida restableciendose la 
marcha alternante:
a) respuesta cruzada extensora. Es la que anarece 
en respuesta a la estimulaciôn de la pata ipsilateral durante 
la fase de balanceo. Se produce un aumento en la amplitud de 
la actividad extensora contralateral en tanto que su duraciôn 
puede mantenerse e incluso disminuir respecte a la observada 
en condiciones normales. La respuesta extensora contralateral 
trata de compensar el desplazamiento hacia ella del centro de 
gravedad por la marcada flexiôn ipsilateral. La latencia de 
arabas respuestas, flexiôn ipsilateral y extensiôn contralate­
ral, son similares no pudiendo considerarse a la respuesta
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contralateral como un fenomeno secundaria a la flexiôn ipsi­
lateral.
b) respuesta cruzada flexora. Un estimulo aplica­
do durante la fase de apoyo ipsilateral interrumpe la extensiôn 
en curso adelantando la siguiente fase de flexiôn. En la pata 
contralateral la descarga flexora es prolongada y aumenta en 
amplitud en tanto que la sigueinte extensiôn résulta acortada 
y reducida en su amplitud; este acortamiento no es, sin embar­
go, suficiente como para compensar el mucho mâs corto ciclo ip 
silateral. Este desfase en la duraciôn de los ciclos de ambas 
patas es compensado en el siguiente ciclo en que la pata con­
tralateral ejecuta un nuevo ciclo de duraciôn acortada. La 
prolongaciôn de la fase de balanceo contralateral en respuesta 
a la estimulaciôn ipsilateral se produce con una "espera" de 
la pata contralateral en E^, tal y como vimos ocurria al co- 
locar al animal con sus dos patas posteriores en cintas rodan 
tes de diferente velocidad (Gauthier y Rossignol 1981).
En tal modulaciôn fâsica de las aferencias que llegan 
a la médula intervienen tanto factores periféricos como cen­
trales seleccionando la respuesta adecuada a la perturbaciôn 
introducida. Gauthier y Rossignol (1981) proponen, a este res­
pecte, varias posibilidades:
- que tal modulaciôn fâsica de las 
respuestas dependa de la informaciôn de las propias aferen­
cias.
- que la modulaciôn fâsica dependa 
de los niveles de excitabilidâd .de grupos de MNs antaonistas.
- que tanto el patrôn de respuestas 
refie jos como la ritmicidad sean controladas a nivel intemeu 
ronal. Las respuestas refiejas pueden ser generadas por cir­
cuit os encargados de producir la ritmicidad o bien por otras
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vfas que podrfan generar las respuestas en ausencia de ritmici 
dad pero que estarian controladas por los circuitos responsa­
bles de e lab 0 rar tal ritmicidad..
^e esta dltima forma no solo la perturbaciôn indueida 
por el estimulo puede alterar la ritmicidad, adelantando o a^ 
cortando una fase del ciclo, sino que la ritmicidad impondrla 
ciertas caracterlsticas a las respuestas de forma que pequenos 
cambios en el momento de estimulaciôn podlan tener efectos no­
tables en el tipo de respuesta observada. Asi, en opiniôn de 
Gauthier y Rossignol (I98l)\ estas vlas refie jas cutâneas, nu- 
diendo esto ser extensible a otras aferencias sensoriales, for 
marian parte o estarian controladas por neuronas responsables 
de la generaciôn de la ritmicidad.
Modulaciôn fâsica da las aferencias musculares.
Las aferencias musculares de mayor importancia proceden 
de las fibras la y Ib de los husos musculares y de los ôrganos 
de Golgi,
También parece que las aferencias musculares de tipo III 
y IV ejercen cierta influencia durante la locomociôn. Asi, Knif 
fEi et al (1980) encontraton que dichas fibras actuan sobre las 
MNa lumbares con respuestas similares a las observadas nor es­
timulaciôn de las aferencias cutâneas, con un patrôn predomi­
nantemente flexor (ARP)\ Los diferentes patrones de respuesta 
observados dependen del estado momentâneo de actividad y/o de 
la intensidad del estimulo, que si es ligero es capaz de aumen 
tar la frecuencia de descarga 'tônica, y si es mayor produce a- 
centuaciôn o aceleraciôn de la actividad clclica o la induce si 
ésta no existia.
La actividad de las fibras la procedentes de los husos 
musculares se encuentra modulada de forma que en los mdsculos
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unifuncionales extensores y flexores se ve una actividad mâxi­
ma durante la descarga electromiogrâfica del mdsculo al que ■ 
pertenecen y minima cuando descarga el mdsculo antagonistas, 
de forma que las de los mdsculos flexores y extensores tienen 
neriodos reclprocos de descarga. La frecuencia de descarga de 
las terminaciones primarias aumenta con el incremento de la 
actividad electromiogrdfica del mdsculo al que pertenecen.
En el caso de los mdsculos bifuncionales de la pata de- 
lantera (subescapular y redondo mayor) se observa una descar­
ga del huso paralela a la doble descarga extrafusal (Cabelguen 
et al 19 84) de forma que si uno de los componentes es mayor 
que el otro la descarga fusal sera también mâs intensa. Los 
patrones de descarga fusal de los mdsculos bifuncionales ci- 
tados tienen periodos inverses, lo que no excluye su coactiva 
ciôn durante el ciclo.
Habia casos en los que aunque en el mdsculo estudiado no 
se observaba actividad EMGrâfica se següia detectando un patrôn 
de descarga fusal similar al presentado cuando existia activi­
dad contractil. Esto lo explica Gabelguen et >al (I9 8 4) por la 
actividad de MNg a umbrales mâs bajos que los de las MNa.
En las patas delanteras no se ha encontrado diferencia 
en la moculaciôn de la descarga de los husos de los diferentes 
grupos musculares frente a lo que se ha visto que ocurre en la s 
patas traseras (Cabelguen 1981) en la que existe modulaciôn in 
tensa para los flexores, ligera para los extensores e interme­
dia par los bifuncionales. Ello se interpréta por la existencia 
de un papel diferente del sistema fusiraotor en la ejecuciôn de 
la marcha en las ratas delantera y trasera (Cabelguen et al
1 9 8 4).
Ademâs de una actividad fâsica de taies aferentes duran­
te la locomociôn, se ha planteado la existencia de una modula-
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laciôn especlfica en las vfas de transmisiôn desde las aferen­
cias musculares pero esta parece ser mucho mâs ligera en cual- 
quier caso que la observada en el caso de los estimulos cutâ­
neos. Akazawa et al (1982) encontraron una modulaciôn de la 
amplitud de los refiejos de los extensores del tobillo durante 
el ciclo , alcanzando el pico tempranamente en la fase de exten 
siôn.También se ha visto modulaciôn cuando es estirado el mds­
culo o su nervio estimulado electricamente sugiriendo que los 
factores que determinan tal modulaciôn refieja estan localiza- 
dos centralmente ademas de que pueda existir algun cambio péri 
fèrico en la sensibilidad de los receptores musculares debido 
a la actividad del sistema fusimotor.
Schomburg y Behrends (1978) encontraron modulaciôn de la 
amplitud de los PEPS de origen la en algunas MNs durante la lo 
comociôn ficticia en gatos. También encontraron PEPS polisinâp 
ticos evocados desde fibras la que se hacfan mâs prominentes 
durante la fase de la locomociôn en la que las MNs en partieu 
lar estaban activas.Pratt(1980) encontrô también modulaciôn de 
los PEPS monosinâpticos en gatos mesencefâlicos bajo estimulo 
de la RLT^ .
Baev y Kostyuk (1982) no encontraron modulaciôn en la 
transmisiôn de las aferencias de tipo la durante^el refiejo de 
rascado y solo una pequena modulaciôn durante la marcha ficti­
cia en gatos espimales.
Shefchyk et al (1984b) estudiaron los cambios de los 
PEPS evocados en las MNs desde receptores musculares durante 
la marcha , comparândolos con los de los refiejos monosinâpticos. 
Esta modulaciôn de los PEPS evocados parece depender mâs de las 
oscilaciones rftraicas del potencial de membrana de las MNs , del 
ya citado potencial de control locomotor (POL) . Los PEPS produ- 
cfan las respuestas refiejas durante las fanes de la marcha en 
que las MNs estaban normalmente activas. No se encontraron di-
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frecuencias entre la amplitud del PEPS y los valores de la 
resistencia en reposo y la marcha para un potencial similar.
La relaciôn entre PEPS y el potencial de membrana de 
las MTs variaba de una célula a otra con correlaciones positi 
vas y negativas aunque en la mitad de las celulas se encontra 
ron pendientes positivas para los PEPS (que aumentaban con la 
despolarizaciôn de la oscilaciôn de la membrana). En el 8^ de 
los casos los PEPS disminufan en taies condiciones y en el res­
te mantenian una amplitud constante durante todo el ciclo. Es­
ta peoueha modulaciôn , aunque clara, en cuanto a la amplitud 
de los PEPS en fase con los cambios en el potencial de membra­
na de las MN no significa que los refiejos monosinâpticos sean 
casi constantes durante todo el ciclo de la marcha y confirman 
la posibilidad de excitaciôn fase-dependiente mediada por los 
aferentes la de Schomburg y Behrends. Akazawa et al (1982) en­
contraron una variaciôn sustancial de la amplitud del refiejo 
de estiramiento durante el ciclo (hasta de un 100^) con un fin 
adaptativo a las diferentes cargas impuestas.
Shefchyk et al (1984b) encontraron solo en muy escasas 
ocasiones PEPS di o trisinâpticos por estimulo de aferencias 
musculares de bajo umbral como referian Schomburg y Behrends 
(1978).
Gran parte de la modulaciôn procédé,pues, de cambios de 
excitabilidad del PCL. fuesto que la modulaciôn refieja nroce 
deria de los efectos de dicho PCL , pareceria evolutivamente 
poco rentable y racional desarrollar mecanismos sinâpticos que 
modulen estas vias desde aferentes musculares , si bien tampoco 
ée puede excluir taxativamente que la inhibiciôn presinâptica 
cilica desde las aferencias musculares participe en la modula 
ciôn refieja en algun grado.
Asi pues, la modulaciôn especifica de los PEPS ori-
- 237 -
ginados por estimulo de las fibras la, que es mucho menor que 
los cambios marcados observados en las vias cutâneas, no pare­
ce ser esencial para la modulaciôn refleja normal del patrôn 
de actividad motor observado durante la locomociôn. Por el con- 
trar io, se^requieren patrones de movimiento complejos en res- 
puest- a estimulos cutâneos, por ejemplo evitar un obstâculo 
presentado durant e la marcha, lo que implica la modulaciôn de 
flexore y extensores mediada por vias cutâneas refiejas. Aunque 
la existencia de vias olisinâpticas haeia las MNs desde aferen­
cias musculares es clara, tampoco parece que estas sean impor­
tantes en la marcha dadas las escasas evidencias que existen
acerca de su capacidad de modulaciôn.
Modelo de interacciôn de las aferencias cutaneas-propiocepti- 
vas y el GCP.
La modulaciôn sensorial fase-dependiente observada duran­
te la locomociôn ficticia sugiere que las modificaciones en Is 
relaciôn ef’erencias-aferencias se puede producir por interarc- 
ciones a nivel del GCP (Lennard y Hermanson 1985).
Los modelos de GCP planteados generalmente producen a la 
vez el ritmo locomotor ciclo a ciclo y el patrôn motor dentro 
de cada ciclo. Para Lennard y Hermanson ciertos cambios fâsicos 
se explican mejor mediante un sistema jerârquico de GCP con di­
ferentes entradas para las aferencias extemas que llegan al
mismo.
El estimulo de las aferencias musculares produce una mo­
dulaciôn fase-dependiente del ciclo, reajustando el ritmo sin 
modificar el patrôn intraciclo,lo que sugiere, segun estos au­
tores, oue las aferencias musculares acceden al circuito a ni­
vel (o antes ) de la parciôn encargada de controlar el patrôn 
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dor central de natrones intraciclo'* (0C3PI) (figura 4l). La va­
riaciôn refleja de la relaciôn aferencia/eferencia debe produ­
cirse con anterioridad al GCPI, no pudiendo explicarse la modu­
laciôn en el nivel de las IN premotoras finales o en el de las 
MNs por cuanto el patrôn motor intraciclo no se altera, El 
cambio de fase que, como vimos, se produce en la tortuga, indi 
ca que las aferencias musculares acceden a nivel de la parte 
del circuito que organiza la respuesta del ritmo locomotor ci­
clo a ciclo, lo que estos autores 11aman circuito central tem­
poral (o CCT), que estaria excitado tonicamente. CCT descarga 
sobre el GCPI. (figura 41)
Las aferencias cutâneas producen solo un cambio momentâ 
neo. Estas aferencias accederian a nivel del circuito generador 
espinal de la locomociôn modulando el acoplamiento entre las 
dos subeecciones, entre el GCPI y el CCT. (figura 41).
El circuito locomotor central varia su sensibilidad a la 
informaciôn sensorial cuando el circuito estâ activado. Las a- 
ferencias sensoriales no tienen porqué manifestarse directamen 
te como cambios eferentes y la informaciôn precedents de los 
receptores periféricos contribuiria a la estabilizaciôn conti­
nua de la variabiiidad intrinseca del ciclo locomotor y no ser- 
viria primariamente para producir una eferencia motora especi­
fica pero contribuiria para crear el medio sensorial renuerid) 
para la generaciôn central del ciclo motor (Lennard y Hermanson
1 9 8 5). El modelo no excluye la existencia de influencias direc- 
tas de aferencias propioceptivas sobre las IN^premotoras y las 
MNs o influencias indirectas de aferencias cutâneas sobre las 
MNs a través de las IN premotoras.
Participaciôn del refiejo de estiramiento en la locomociôn.
Se ha planteado si el refiejo de estiramiento podria par- 
ticipar durante ,1a carrera o la marcha a velocidad râpida y si
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cierta actividad inducida por estiramiento podrla contribuir 
a la fuerza ejercida durante el contacte de la piema. Duran­
te la caida el EMG- muestra en humanos y en gates un aumente 
significative<de actividad tras el contacte con el suele (re- 
fleje de estiramiento de oorta latencia).
En el gate, la latencia minima para el refleje de esti­
ramiento en el selee es de 21 ms a la que habria que sumarle 
el tiempo precise para que se alcanae un nivel de tensiôn ade 
cuade. La fase E^ puede variar en su duracidn entre les 30 ms 
para la marcha ràpida y les 60 a 100 ms durante la marcha 1en­
ta, De esta ferma un efecte refleje en la fase E^ ne pedria in
d. —
ducir nunca un efecte durante la misma E^cuande el animal cami- 
na a velecidad râpida y para estas velocidades el efecte mecâ 
nice del refleje de estiramiento no séria efectivo en la acti- 
vaci6n de les extensores durante el misme période. La rigidez 
del mûsculo tficeps sural (ajustada por la actividad de las 
MN) previa al contacte séria suficiente para la cempensacidn 
del peso durante el apeyo.
Dietx et al (1979) estudiaren la pesibilidad de que el 
refleje de estiramiento pueda centribuir al impulse del cuer- 
pe preducide durante la fase de apeye en la marcha humana y 
su participacidn durante la aceleraciôn eh la carrera (en el 
"sprint”). Para elle estudiaren la actividad EMGràfica del gas 
trocnemio en condiciones normales y tras inducir unas situacien 
de isquemia que bloqueara la. transmisidn en parte de las aferen 
cias implicadas. Este mûsculo présenta, corao sabemos, un aumen­
te de actividad durante la mitad de previamente al contacte. 
Aunque ne ha side viste en el gate Dietx et al (1979) encentra 
ren en el hembre la existencia de un segundo pice de actividad 
a les 30-40 ms del contacte que podia ser evocade per prepie- 
cepteres, especialmente aferencias fusales primarias, aunque 
ne se puede descartar que en la ûltiina perciôn de este segundo
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pico también participen las terminaciones secundarias delhuso. 
Este segundo pico no puede explicarse solamente por la activi­
dad del generador. La latencia observada se corresponde con u- 
na transmisi6n monosinâptica de un refie jo segmentario de con­
duce idn râpidai
Durante el alargamiento del gastrocnemio en la fase de 
apoyo el cuerpo es propulsado hacia adelante con un empuje 
producido por los extensores del tobillo.
La amplitud del electromiograma del mûsculo durante la 
carrera en la fase de apoyo dobla la actividad electromiogrû- 
fica mâxima durante la contraccidn isométrica voluntaria mâxi 
ma, por lo que ésta no puede producir el patrôn electromiogrû- 
fico durante la carrera. Este aumento se explicaria por una 
excitacidn motoneuronal adicional de origen periférico duran­
te la carrera.
Con un mangito de presidn en el muslo se indujo isquemia 
en el raiembro observando que el pico de actividad tras el con­
tacte no aparecia persistiendo el previo. Esto se explica por 
la depresiôn que la isquemia produce en primer lugar sobre las 
fibras mûs gruesas (aferencias primarias); al recuperarse de 
la isquemia la situacidn revierte a la previa a la prueba.
Cuando la isquemia era producida con un mangito en el to­
billo el Ipatrôn de actividad muscular mantenia su pico tras el 
contacte, sugiriendo que los receptores cutûneos, de conduccidn 
ràpida, del pie, no eran responsables del pico de corta laten­
cia. De igual forma, gatos con anestesia de la planta del pie 
mantenian también su patrôn de actividad.
Durante el sprint, la fase de apoyo en el hombre puede 
ser solo de 120 ms. El refleje de estiramiento es lo suficien- 
temente râpido como para pader contribuir al empuje extensor 
que se produce durante esta fase sil correr a velocidad mûxima.
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Posteriormente se estimulé el nervio tibial tratando de simu- 
lar la actividad de descarga de las MNa del gastrocnemio obser 
vandose que no solo la fuerza desarrollada era mayor que la ob- 
tenida durante la contraccién isométrica mûxima sino que el pi­
co de actividad cala dentro de los llo ms y era efectivo inclu­
se en la fase de apoyo mûs corta que se produee durante el sprint 
en la carrera.
Parece que el grade de actividad EMGrâfioa alto durante 
la fase de apoyo en el sprint se debe al aumento de la frecuen 
cia de descarga y que la mayorla de las unidades motoras estan 
ya reclutadas previamente al contacte de forma que el nivel de 
actividad EMGrûfica previa al contacte représenta la activacién 
determinada centralmente a la que se ahade una actividad'refle- 
ja. El empuje extensor durante la carrera séria el resultado de 
la combinacién de una activacién muscular; modulada por un pro 
grama central de activacién de las MNs y un aumento de la fuer­
za muscular inducido por un refleje segmentario de estiramien­
to.
MECANISMOS DE ADAPT AGI ON REPLEJA DURANTE LA MARCHA.
Cuando un animal camina debe de adaptarse al medio, con-r. 
trolando su velocidad y direccién, evitando los obstâculos e 
irregularidades que se le presenten y realizar el control an- 
ticipatorio y las correcciones y los refiejos compensatorios 
précisés cuando la perturbacién se ha presentado.
No existen, sin embargo, estudios sobre los mécanismes 
de adaptacién refieja durante la locomocién hasta el trabajo 
de Grillner (1981).
Cambios de velocidad.
Cuando un animal aumenta su velocidad debe presentar pri- 
mero une fase de aceleracién, alcanzando posteriormente una ve-
- 243 -
locidad constante.
Durante la fase de aceleracién, la duracién del ciclo se 
va acortando progresivamente, especialmente su fase de apoyo, 
ajustandose a la velocidad en cada momento. El sistema nervio- 
so debe de tratar de asegurar los movimientos de la pata de 
tal forma que la fase de apoyo tenga la duracién sufieiente pa 
ra poder imprimir durante la misma la fuerza précisa para la 
propulsién, Esto lo consigne por medio de un aumento del con­
trol descendente sobre los GCPs, incrementando la actividad 
extensora y secundariamente por una tendencia a aumentar la 
frecuencia. El final de la fase de apoyo se contrôla por me- 
canismos refiejos dândole la duracién adecuada.
Alcanzada ya la velocidad requerida, el tono extensor de 
be vencer la resistencia del aire y otros factores de friccién 
La coordinacién entre las extemidades es llevada a cabo automa 
ticamente por la interaccién entre los GCPs de cada pata.
Cuando la velocidad disminuye, ocurriria lo contrarie y 
el control descendente dècaerla produciendoee un enlentecimien 
to progresivo.
Para detenerse no se produce un simple "apagado” de los 
GCPs. Los movimientos locomotores deben experimentar una tran- 
sicién graduai a la situacién de repose, la postura. No se sa- 
be como ocurre esto en los vertebrados. En los crustâceos se 
han encontrado fibras capaces de eongelar un movimiento en la 
posicién que se produce cuando taies fibras se estimulan.
Cambios en la direccién del desplazamiento.
En su desplazamiento, el animal puede requérir un ca mbio 
en la direccién de sus movimientos, girando, por ejemplo, hacia 
la derecha o hacia la izquierda. Elle se conseguiria girando 
la pata y el nie durante la fase de balanceo en un ângulo de- 
terminado respecte de la trayectoria anterior. En la posterior
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fase de apoyo el cuerpo se alinéa en la nueva direccién.
El mécanisme utilizado para este cambio se produciria 
en opinién de Grillner (1981), por una excitacién extra imnues 
ta a los nûcleos motores apropiados que ya estaban fasicamente 
actives en cada ciclo.
En el pez el cambio se produce por una excitacién extra 
hacia un lado que produciria una flexién en esa direccién. Tarn 
bien nueden usarse para ello las aletas.
Cuando el animal camina en circule o tiene que doblar 
una esquina las patas extemas recorren mayor distancia que 
las internas lo que exige un ajuste bilateral del paso. La am 
plitud de los movimientos séria casi invariable, pero la fase 
de apoyo se acorta en la pata extema (pata ràpida) y se alar- 
ga en la interna (pata lenta), con cambios inversos en la fase 
de balanceo, manteniéndose la coordinacién entre ambas extremi- 
dades.
Este ajuste, como ya vimos, se ha observado también en 
el animal espinal.
Se produciria controlando refiejaraente la duracién (y ter 
minacién) de la fase de apoyo participando también los refiejos 
del cuello.
Modificacién de 3^ postura.
SI animal no solo puede desplazarse con la postura tlpi- 
ca de su especie sino que puede modificarla. Esto ocurrirla 
cuando camina hacia arriba, hacia abajo, de puntillas, en cu- 
clillas, etc.
Cuando el animal camina hacia arriba sus patas se extien 
den mûs hacia atrâs; lo contrario ocurre cuando camina hacia 
abajo. En todo momento debe tratar de mantener el centro de gra 
vedad dentro de la superficie de apoyo de sus patas.
Al andar en cuclillas se modifican todos los ângulos de
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las articulaciones asi como los momentos y las relaciones 
entre los segmentos de la extreraidad.
Todos estos cambios se producen adicionando o restando 
seflales descendentes que actuarian en forma aûn poco conocida.
Colocacién de la pata en el suelo.
En la colocacién paso a paso del pie en el suelo intervie 
ne de forma importante la informaciôn visual.
No obstante, los cambios requeridos, por ejemplo, cuando 
se camina sobre un suelo irregular, requiers de modificaciones 
en todos los sentidos en los pianos horizontal y vertical. Ello 
se lleva a cabo por medio de sehales que aumentan la abduccién 
o disminuyen o aumentan la extension.(Grillner 1981)
La vista no informa solo sobre la situacién actual del 
pie sino, sobre todo, intervendrla en predecir qué tipo de cam 
bios se requièren; normalmente el animal no mira para colocar 
su pie e incluso, en algunas especies no le es posible.
El pie séria colocado por la combinacién de sehales loco- 
motoras estereotipadas junto con sehales que tratan de colocar 
el Tiie en una posicién guiada visualmente.
La colocacién de un segundo pie puede realizarse en aquel 
punto donde la colocacién del primero fue correcta. En algunas 
tipos de locomocién, como en el trote y el galope, la coloca­
cién de la pata delantera y trasera es muy proxima. Algunos a- 
nimales con multiples extremidades (cienpies, milpies, insecto 
palo) presentan una altemancia siempre entre las patas del 
mismo lado, colocando la pata en una posicién préxima a la eue 
ocupôba la mâs rostral. Esto se realizaria por medio de mecanis 
moR refiejos.
Mecanisraos de adaptacién mâs complejos y no muy bim 
conocidos deben estar implicados cuando, por ejemplo, se saita 
en una carrera de vallas (donde la informacién y coordinacién
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en el desplazamiento horizontal debe ahadirse al programa motor 
de salto vertical) o cuando se corre golpeando a la vez un ba- 
I6n (Grillner 1981)
Control_reflejo del paso.
Cuando un animal se encuentra con un obstàculo trata de 
superarlo. 0 cuando esto no es posible realiza una flexién .adi 
cional presionando el objeto. En estos mecanismos de adaptacién 
intervienen los receptores de la piel de la almohadilla plantar.
Si el estimule se produce cuando ya se ha iniciado la ex 
tensién se realiza una nueva flexién llevando el pie rostralnren 
te al obstàculo.
La respuesta diferente en funcién de la fase del ciclo 
en que llega el lestimule al animal refieja, como ya vimos, la 
modulacién y seleccién de la respuesta refieja, adecuada evitan 
do que el animal se déséquilibré y caiga (Grillner 1981).
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X I l l .  MECANISMOS DE COORDJ 
NACtON ENTRE LAS DIFERENTES EXTREMIDADES.
XIII. MECANISMOS DE COORDINACION ENTRE LAS DIPERENTES EXTREMI- 
DADES.
Si se admit e la existencia de una GfCP que coordina 
el patrén de actividad de una extremidad (o unidades GCPs que 
controlan mûsculos individuales), deben de existir mecanismos 
de interaccién entre las diferentes OOPs, que permitan el aco- 
plamiento entre las patas durante la locomocién. La dependen- 
cia existante entre los movimientos de las distintas patas du­
rante la marcha es mâs ligera que la que existe entre las arti­
culaciones de una pata pero mayor que en el repose.
La existencia de tal coordinacién se puede ver claramen- 
te, por ejemplo, cuando un animal es colocado sobre una cinta 
continua movil pero en la que una de sus patas queda en el ai­
re; ésta realiza los mimos movimientos que si estuviera apoya- 
da en la cinta. Cuando se interrumpe el movimiento de una pa­
ta ésta se adapta al cabo de varios ciclos al movimiento de 3a s 
demâs no perturbadas. La infuescia de las patas traseras sobre 
las delanteras parece ser.mâs ligera que a la inversa.
En la coordinacién de los movimientos pueden plantearse 
très mecanismos (Grillner 1981, Grillner y Wallén 1985):
- acoplamiehto central entre los genera- 
dores de cada pata a travésr de vlas propioespinales y otras 
vlas que discurren por el sistema nervioso,
- indire et amente de forma que los movimie n 
tos de una pata alterarlan el influjo sensorial que llega a los 
generadCBres de las demâs patas.
- las influencias sensoriales directas 
aue desde una pata se dirigirian hacia los generadores de las 
demâs.
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Aunque el primer mecanismo es el principal, los demâs 
también pueden intervenir,
Dentro de la concepcién de una coordinacién central de 
la marcha pueden a su vez concebirse dos posibilidades: a) la 
existencia de un circuito rigide que séria usado para cada 
tipo de coordinacién o b)' que el tipo de coordinacién (alters 
nante o no) séria el resultado de las interacciones entre los 
circuitos de las diferentes patas. Como ya vimos esta ûltima 
posibilidad parece ser la mâs acertada.
Al hablar de los sistemas de generadores vimos los dis- 
tintos tipos de interaccién posible entre generadores y como 
estos permitian explicar gran parte de las formas de coordina­
cién, la marcha hacia adelante, hacia atrâs, etc. Sin embargo 
es poco lo que se sabe de los mecanismos, sehales o vias que 
utiliza el sistema nervioso para llevar a cabo estas interac­
ciones. El acoplamiento entre unidades GGP se produciria a tra- 
vés de las proyeaciones de INIa o GRs,sin embargo el de los ge­
neradores que controlan toda una pata parece ser mâs complicado 
Los mecanismos refiejos pueden jugar un papel importante 
en esta coordinacién pero no la explican completamente por si 
mismos. Asi, por ejômplo, en el gato espinal la administracién 
de DOPA y estimulacién de las ARP evocan una actividad recipro- 
ca de larga duracién? de las MTTa-f ipsilaterales y las MNa-e con 
tralaterales simulando la actividad motoneuronal durante la mar­
cha (Jankowska et al 19657)).
En diferentes trabajos llevados a cabo en distintas espe­
cies (Holst 19 3 0, Kulagin y Shik 1970)) se ha visto que cuando 
las extremidades se col0caban en cintas que se movian a diferen­
te velocidad,dentro de unos limites, la marcha se adaptaba, y 
se seguia conservando el ritmo. Esto ocurria tanto en el animal 
mesencefâlico como en el espinal, incluso en el desaf erentado, 
lo que sugeria que el raecanlsmo 4e acoplamiento entre los ge-
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neradores era intramedular y que existia a este nivel algdn 
mecanismos que peimitia igualair la duracién de los ciclos de 
ambas patas.
Durante algûn tiempo persistié la idea de Kulagin y Shik 
segûn la cual la coordinacién entre las diferentes patas se pro 
ducia por un acoplamiento de ciertas partes del ciclo, de forma 
que se mantendria un desfase o intervalo fijo entre partes liga- 
das del ciclo o entre hechos opuestos (por ejemplo flexién de 
una pata y extensién en la otra)). Asi Shik y Orlovsky (1976) 
refieren como la transicién extensién-flexién de la pata poste­
rior coincide siempre con la flexién-extensién de la anterior 
o, por ejemplo, el intervalo entre la extensién de la rodilla 
y la flexién del codo ipsilateral que, para estos autores era 
constante a cualqueir velocidad. Este intervalo se explicaria 
por la parti-eipacién de refie jos propioes-ninales. Para Shik y 
Kulagin la estructura del ciclo era relativamente invariable y 
dependia de la velocidad de la cinta.
(Prillner y Rossignol (1978) y Pbrssberg et al (1980 b)) 
revisaron la coordinacién entre las extremidades de gatos espi- 
nales colocados con sus patas posteriores sobre cintas movién- 
dose a diferentes velocidades. Para velocidades de una pata 
de hasta el doble respecte de la otra, se seguia manteniendo 
en ambas el mismo ritmo, El ciclo de la râpida se acorta y el 
de la lenta se alarga respecte al que se observania si se mo- 
viesen ambas patas a igual velocidad. Una de las patas es do­
minante y tiene mâs influencia sobre el ciclo que la otra.
La fase de apoyo de la pata lenta es siempre mâs largo 
que el de la râpida que, sin embargo, tiene una fase de balan­
ceo mâs larga que la de la lenta.
Este acoplamiento del ritmo se producia de forma que: a) 
la râpida alargaba sobre todo su fase de balanceo con lo que
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una 0 varias fases del ciclo, que pasarian de un lado a otro 
por conexiones no del todo conocidas.
La estructura del ciclo no es, pues, fija y para una ve­
locidad dada, la duracién de las fases del ciclo puede ser di­
ferente tal como vimos en la figura 3. La estructura del ciclo 
dependeria de la fase prevalente en la otra pata y las sehales 
cruzadas no actuarian solo controlando la coordinacién entre 
ambos lados sino también la duracién y estructuras de las fa­
ses del ciclo (GPrillner y Rossignol 1978, Fbrssberg et al 1980
b)• La duracién de la fase de apoyo es contrlada de forma im­
portante, aunque no exclusivamente, por las aferencias perifé- 
ricas desde cada pata, que tratan de separar el ritmo de cada 
una de ellas pero que, a velocidad baja, se mantiene por meca­
nismos adaptativos y compensatorios. La duracién de la fase 
de apoyo puede ser importante en? el cambio de un tipo de coor­
dinacién a otro. Los cambios en la duracién del ciclo que se 
pro duc en ante una perturbacién extema se realizan durante la 
fase de balancée. Asi, la primera parte de P se mantiene mâs 
0 menos invariable pero la fase P tardia y la son los momoi- 
tos en los que se producen la mayor parte de los cambios cuan­
do se modifica el patrén de coordinacién.
El hecho de que la coordinacién se produzca bâsicamente 
por mecanimsos centrales no excluye la posibilidad de que cier- 
tos factores periféricos cruzadas intervengan. Un estimule pe­
riférico que afecta a la actividad de un generador puede influir 
en el patrén de actividad del generador del otro lado. No se 
sabe si esto ocurriria por un mecanismo indirecte o por un efec- 
to cruzado directe (POrssberg et al 1980 b). La inhibicién reci 
proca entre partes congruentes del generador de ambas patas o 
la excitacién raûtua explicarian por un mecanismo central resqec- 
tivamente, la coordinacién alternante y no alternante.
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El mecanismo de esta coordinacién no es del todo conocido 
Esta puede realizarse a través de las IN de los diferentes ge­
neradores como se ha visto en la cucaracha y el cangrejo. Estas 
intemeuronas estas activadas durante los impulæos motores seg- 
mentarios y enviarian una "copia eferente" que podria ser usa- 
da a otros niveles para la coordinacién intersegmemtaria (Stein 
1971).
Ya vimos como el PECV y la via espino-reticulo-cerehelosa 
envian copias eferentes de la actividad espinal segmentaria ha­
cia el cerebelo y como en su camino, las que se originaban en 
la médula lumbar, daban amplias colaterales en el ensanchamien- 
to ce]T/ical. También las neuronas relacionadas con las patas de­
lanteras enviarian copias eferentes hacia la médula lumbar (tal 
vez a través de fibras descendantes del fascicule espinocerebe- 
loso rostral) cuyas neuronas tendrian informacién de la activi­
dad a nivel de los GCPs de las patas delanteras. La participa- 
cién del PECD no parece ser importante en la coordinacién (véa- 
se mâs adelante).
Las vias descendantes reticulo y rubroespinales (que es- 
tan en conexién con el cerebelo)podrian participar en la coordi­
nacién al conectar con sistemas propioespinales. Para Shik y  Or- 
lovky (1976) estos tractos no intervendrian en tal funcién.
Las lesiOnes de la columna dorsal a nivel torâcica baja 
producen el cambio ..de un patrén de acoplamiento a otro, si bien 
persiste la coordinacién normal. La lesién de la columna dorsal 
cervical no produce alteracién alguna (English et al 1979, 1980) 
lo que sugiere que las neuronas de la columna dorsal torâcica 
estarfan implicadas en el control de la coordinacién normal en­
tre las patas.
English (1 9 8 5) vié que la lesién de la columna dorsal a 
nivel de T6 producia un cambio de acoplamiento desde un desfa­
se de medio ciclo (0.809 ) de ambas patas izquierdas a un acopl?,-
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mientos mâs en fase (similar al que ocurria con lesiones mâs 
caudales de la columna dorsal)). Antes y despué s de la lesién 
existe una alta correlacién entre la duracién del ciclo de am­
bas patas por lo que el cambio de acoplamiento entre la pata 
delantera y trasera no se debe al desacoplamiento en los ciclos 
propios de cada una de las patas.
Las lesiones del PECD (English 1985)) por destruccién del 
funicul0 dorsolateral producen un efecto minime o nulo sobre 
loæ patrones de coordinacién entre las diferentes patas que per 
siste en 1809, manteniendose la correlacién entre la duracién 
de los ciclos de la pata y de la trasera.
El hecho de que la lesién de la mlumna dorsal (CD) prodiz- 
ca solo un cambio delajuste y no una desaparicién de la coor­
dinacién habla de que el papel de las neuronas destruidas debe 
ser bastante sutil.
Se han propuesto que podrian ser très tipos de neuronas 
las implicadas:
1. neuronas secundarias de la columna dor­
sal en parte de su recorrido estan en la CD y ro st raiment e a 
TlO en el funiculo dorsolateral dirigiendose desde la médula 
lumbar a los nûcleos de los cordones posteriores ejerciendo
su efecto a través de conexiones en el tronco del encéfalo con 
neuronas descendent es como las del sistema vestibuloespinal.
Las que recorren la columna dorsal en todo su longitud no pare- 
cen estar implicadas paesto que la lesién de la CD cervical no 
produce efecto alguno.
2. neuronas del PECD que podrian verse a- 
fectadas bien por la lesién de la CD o por la destruccién de 
las fibras aferentes al nûcleo de Clarke en la CD. Estas cé- 
lulas podrian ejercer su efecto por via transcerebelar.
3. neuronas propioespinales ascendentes: son
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ITT lumbares que terminan a nivel cervical, algunas de las cua- 
les estan en la CD.
Las lesiones de la CD no afectarian a las células secun­
darias de la CD o al PECD que a nivel de T6 dicurren por el 
cordén dorsolateral, El dni'co elemento que discurriria en la 
CD a nivel de serian las neuronas propioespinales ascenden­
tes. Ademâs, el efecto de la lesién es similar en T6 y en nive­
les mâs caudales.
La intervencién de las neuronas secundarias de las CD no 
pueden, sin embargo, excluirse totalmente dadas las amplias 
conexiones que tienen con las células de los nûcleos de la CD.
La destruccién del PECD por lesién del cordén dorsolate­
ral no produce efectos importantes en la locomocién coordinada 
da las cuatro patas. se vieron afectadas las células de ori­
gen del PECV. Asi, el PECD tendria escasa participacién en la 
coordinacién entre las patas. Mas bien, su papel séria el de 
proporcionar al cerebelo una copia de las influencias segmen- 
tarias durante la marcha de forma que su destruccién privaria 
al cerebelo de esa informacién pero ello séria insuficiente 
para alterar la actividad de salida de éste y cambiar el acopla­
miento.
Aparté de estas neuronas propioespinales de origen lumbar, 
Arshvsky et al (1986) han apuntado la posible participacién de 
ciertas neuronas propioespinales cuyos cuerpos estan a nivel 
cervical, en la coordinacién de la marcha. A nivel del nûcleo 
reticular lateral, ademâs de terminer el ya mencionado PRPVb 
terminan fibras procèdentes de neuronas con origen en C3C4.
Taies neuronas (NPC3C4) tienen axones bifurcados con colatera­
les descendantes que bajan por el cordén lateral proyectando 
a las MN de la pata delantera y axones ascendentes que llegan 
al mencionado nûcleo reticular lateral. Se determine el tioo
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el tipo de informacién que llevaban estas fibras durante la lo­
comocién ficticia, por estimulo de la RLM; el lOfode las células 
con proyeccién descendente la tenian también ascendentes. Casi 
todas las NPC3C4 tenian una descarga rltmica modulada en rela- 
cién con la actividad de las MN y del ciclo (con una freucuen- 
cia mayor que la vista para los movimientos pasivos). En el 
nûcleo reticular se encontré una modulacién similar a todos los 
niveles puesto que las fibras proyectan a todo el nûcleo.
En el refiejo de rascado ficticio, originado en la médula 
lumbar, las neuronas moduladas del nûcleo reticular se encuen- 
tran en la porcién rostral (Arshavsky et al I9 8 4)).
Esta actividad ritmica de KRC3C4 parece venir dada sobre 
todo por mecanismos espinales y no por centros supraespinales 
puesto que el enfriamiento de la médula cervical baja aboie tal 
modulacién, no observândose tal efecto trâs la ablacién del ce­
rebelo,
Arshavsky et al (I9 8 6) proponen que estas neuronas in- 
fluirian asi sobre las MN y INIa del generador espinal de la 
pata delantera y por otro lado enviarian sehales que, a través 
del nûcleo reticular lateral, llegan al cerebelo. También se 
encontré modulacién en las células que solo tenlân axones des- 
cendentes y que en ciertos casos llegaban a nivel lumbar por 
lo que taies neuronas podrian jugar algûn papel en la coordina­
cién de la actividad entre los centros espinales de la locomo­
cién de las patas delanteras y traseras.
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X IV ,  DESARROLLO ONTOGENICO 
DE LA LOCOMOCION EN EL HOMBRE.
X r v ;  DESARROLLO ONTOGENICO DE LA LOCOMOCION EN EL HOMBRE.
E l  paso  humane y  su  m o d è le  E M G i*â fico , sus  m o v im ie n to s  
y  sus  fu e r z a s  d i f i e r e n  de l a  de o t r o s  a n im a le s .  Si n  em bargo , 
no es i g u a l  l a  m a rch a  a l o  la r g o  de to d o  su  d e s a r r o l lo  y ,  a s i ,  
en e l  n ih o ,  e l  p a t r é n  de a c t i v i d a d  lo c o m o to ra  es mâs p a r e c id o  
a l a  de o t r a s  e s p e c ie s  d i f e r ie n d o  de l a  m a rch a  que o b se rvâ m e s  
en e l  a d u l t e .  E l  c i r c u i t o  in n a to  d e l  n ih o  g e n e ra  l a  m a rc h a  y  
e s te  m ism o c i r c u i t o  es ta m b ié n  u t i l i z a d o  p o r  e l  a d u l t o ,  p e ro  
su  a c t i v id a d  es t r a n s fo rm a d a  a un  m o d e lo  de m a rcha  b ip e d a  p o r  
su  s is te m a  n e r v io s o .
En e l  û te r o  e l  n ih o  r e a l i z a  y a  m o v im ie n to s  de sus p i e r -  
n a s , que se han  q u e r id o  c o m p a ra r  a  l o s  m o v im ie n to s  p r o d u c id o s  
d u ra n te  l a  m a rc h a .
Se ha  dado m ucha im p o r ta n c ia  a l  r e f l e j e  de l a  m a rch a  e s -  
p o n tâ n e a  que se o b s e rv a  en e l  n ih o  d u ra n te  l a s  p r im e ra s  echo 
sém anas a l  c o lo c a r  a e s te  e r e c to  y  a p i i c a r i e  un  e s t im u le  en 
l a  p la n t a  d e l  p ie .  S in  e m bargo , se h a  ig n o ra d o  a  menUdo e l  
p a ta le o  e s p o n tâ n e o  q u e , s in  em bargo p r é s e n ta  un  p a t r é n  de c o o r ­
d in a c ié n  s i m i l a r  a l  de l a  m a rc h a  hum ana a d u l t a  ( y  de o t r a s  es­
p e c ie s )  .
E l  p a ta le o  e s p o n tâ n e o  se p r é s e n ta  en  e l  n ih o  en p o s ic ié n  
de d e c û b i to  a n te  c u a lq u ie r  s i t u a c ié n ,  e s p e c ia lm e n te  d u ra n te  e l  
g r i t o  y  e l  h a m b re . Se vé  en n ih o s  de u n  me s y  es m âxim o a lo s  
s e is ,  d e c lin a n d o  a l  co m ie n zo  d e l  g a te o  y  de l a  m archa  in d e p e n -  
d ie n t e .  Puede s e r  u n i  o b i l a t e r a l ,  a l t e r n a n t e  o s im u ltâ n e o  s i  
b ie n  to d o s  lo s  n ih o s  m u e s tra n  u n  p a ta le o  p ré d o m in a n te  en a lg u ­
na  p ie m a .
T h e le n  e t  a l  ( 1 9 8 1 ) ,  que e s tu d ia r o n  e x te n s a m e n te  e s ta  
a c t i v id a d  m o to ra , d is t in g u e n  v a r ia s  fà s e s :
a)) fa s e  de f l e x i é m  m o v im ie n to s  r â p id o s
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con flexién casi simultânea de la cadera y rodilla que lievan 
la piema horiz ont aiment e hacia el cuerpo. Uhos 100 ms después 
se produce dorsiflexién y las très articulaciones alcanzan la 
mâxima flexién.
hn)) fase de pausa intrapatada: entre el 
final de la flexién y el inicio de la extensién. A veces no 
existe.
c) fase de extensién: primero de las 
rodilla y posteriormente de la cadera con flexién plantar del 
tobillo. La piema se levant a, alejândose del cuerpo realizan- 
do, con el pie, un trazo circular como si se extendiera hacia 
afuera.
d)^  fase de pausa interpatada: entre el 
fin de la extensién y el inicio de la siguiente flexién.
Las fases primera y tercera son las mâs constantes, sien 
do mâs larga esta ûltima. La segunda y la cuarta, sobre todo 
la cuarta, son mâs variables en su duracién tanto en un mismo 
niho como de uno a otro. El ciclo de pataleo es similar morfo- 
légicamente al de la locomocién en donde la fase de balanceo 
tendria aqui su équivalente en la suma de las très primeras 
fases en tanto que la fase de apoyo corresponderia a la pausa 
interpatada. Se observa aqui que la "fase de apoyo" de la pa- 
tada es directamente proporcional a la duracién del ciclo com- 
pleto en tanto que la de"avance o balanceo" es independiente 
confirmando la observacién en el adulto de la reduccién de la 
fase de apoyo al aumentar la velocidad y disminuir la duracién 
del ciclo.
Porssberg (1982, 1985) ha dividido la marcha en los pri- 
meros ahos en très fases:
1. Marcha infantil: Se observa en la mayoria de los 
neonatos desde los priraeros dias y se define como la capacidad
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de dar pasos cuando se les sujeta por los brazos. El estado 
de- atencién del niho favorece la apariciôn de este tipo de 
marcha,
Los pasos son cortos y, dada su escasa capacidad de ab- 
duccién, la piema en apoyo choca con la que està en el balan­
cée. Los pies se colocan en el suelo en lines, uno detras de 
otro.
Existe una tendencia a la flexién en la cadera y la ro­
dilla nue se flexionan simultâneamente al final de la fase de 
apoyo y al inicio de la de balanceo, extendiendose al final 
de esta ûltima haciéndose mâs lenta trâs el contacte la exten 
sién en la cadera. La rodilla por su parte, trâs el contacte 
estâ seraiflexionada, continua extendiéndose o bien inicia una 
flexién lenta.
Los dedos del pie y el talén se mueven a la vez, contac 
tando casi simultâneamente si bien los primeros suelen hacer- 
lo antes. Otras veces contacta antes el talén pero el "golpe 
de talén" del adulto no aparece aqui.
El tobillo se mueve independiente y cuando la rodilla 
ya estâ flexionada al final de la fase de apoyo y comienzo 
de la de balanceo el tobillo se extiende. Cuando en la mitad 
de la fase de balanceo la cadera y la rodilla se flexionan, se 
produce una dorsiflexién alradedor del tobillo, previa a la 
extensién de toda la piema al final de la fase de balanceo. 
Tras el contacte con el suelo se produce una dorsiflexién del 
tobillo independientemente de la porcién del pie que contacte 
primero.
Desde un punto de vista electromiogrâfico existe un al­
to grado de actividad sincrénica en los mûsculos de las dife­
rentes articulaciones, con coactivacién de mûsculos antagohis 
tas. Los extensores de la rodilla y tobillo tienen un patrén
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EMGràfico similar, iniciândose su actividad al final de la 
fase de balanceo antes del contacte aumentando su actividad 
al final de la fase de apoyo o desapareciendo durante ésta,
Los flexores del tobillo y el semitendinoso, mûsculo bifuncio 
nal, muestran un patrén EMGrâfico similar, con una ligera ac­
tividad al final de la fase de balanceo que aumenta durante 
la fase de apoyo. En la transicién balanceo-apoyo y apoyo-ba- 
lanceo existe un aumento de la actividad muscular flexo-ex- 
tensora. Tras el contacte se observan descargas en los mûscu­
los flexores y extensores con latencias similares. Estas des 
cargas sugieren por sus latencias un mecanismo refleje a nivel 
segmentario tras el contacte. Las respuestas pueden procéder 
de receptores de presién de la planta del pie que provecan di 
ferentes efectos refiejos o por estimule de receptores muscu- 
lares a la vibracién transmitida a través del pie por el con­
tacte de éste con el suelo.
En cuanto a las fuerzas verticales desarrolladas vemos 
que el niho no es capaz de soportar mâs alla del 20-40^ de su 
peso y, a diferencia del adulto, el pico mâximo de la fuerza 
vertical se localiza durante la parte media de la fase de a- 
poyo. Tras el contacte aparece una fuerza hacia adelante de 
corta duracién, después se produce una fuerza hacia atrâs que 
es mayor durante el comienzo de la fase de apoyo. Habitualmen- 
te no se encuentra la propulsién hacia adelante durante la fa­
se de apoyo sino que el niho es movido por el propio experimen 
tador.
2. Marcha soportada. La capcidad de dar estos pasos 
desaparece a las ocho sémanas apareciendo a continuacién un 
periodo inactive de cuatro a ocho me se s en que al sujetar al 
niho los pies perraanecen fijos en el suelo o nunca lo tocan de 
bido a la flexién intensa de todo el miembro. En algunos nihos
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no existe este periodo inactivo persistiendo en ellos un pa­
trén de marcha neonatal en edades mayores,
Posteriormente inician la marcha de nuevo, primero gatean 
do, y despues con locomocién soportada. En ésta el cuerpo es so 
portado y propulsado hacia adelante sin ayuda extema pero se 
le sujeta para controlar el equilibrio. La frecuencia de los 
pasos es mâs regular.
La hiperflexién de la rodilla y de la cadera es menos cia 
ra. También la coordinacién sincrénica de ambas articulaciones 
estâ disminuida de forma que en la fase de apoyo tardia la ro­
dilla se flexiona antes que la cadera y existiendose al final 
de la fase de balanceo, cuando la cadera permanece aun flexio­
nada. Los dedos del pie y el talén se mueven a la vez. También 
hay dorsiflexién del pie independientemente de la parte del mis 
mo que contacte ante as.
La fuerza vertical excede al peso del cuerpo durante la 
fase de apoyo produciendose una fuerza hacia adelante y hacia 
atrâs. No se observa todavia el doble pico mâximo en la fuerza 
vertical que veiamos que existia en el adulto.
El EMG es similar al de la marcha temprana. Los extenso­
res del tobillo se activan junto con los de la rodilla antes 
del contacte si bien los primeros prolongan mâs su actividad 
durante la fase de apoyo. El tibial anterior, flexor del tobi­
llo, estâ tonicamente active pero con una actividad aumentada 
durante la fase de apoyo. La descarga brusca tras el contacte 
se présenta con mayor regularidad que en edades mâs tempranas.
A los 10-16 meses el niho es capaz de andar sin ne- 
cesidad de soporte externe con un patrén EMGfâfico similar al 
exhibido durante la marcha soportada. Los nihos que requieren
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soporte a edad mâs avanzada exhiben un patrén mâs maduro que 
los que empezaban antes a andar sin apoyo.
Asi tenemos que el niho va progresivamente modificando, 
durante la ûltiraa parte del segundo aho, su patrén locomotor 
hacia uno mas disociado como el del adulto: desacoplamiento 
rodilla-cadera al final de la fase de apoyo y en la mitad de 
la de balanceo, divergencia entre el eontacto y elevacién de 
los dedos del pie y el talén y disminucién de la altura que el 
pie alcanza durante la fase de balanceo por delante del cuer­
po.
GONTROL_NERVIOSO__DE LA_LOCOMOCION_A_LO LARGO DEL DESARROLLO.
En el hombre, al igual que en los animales, existe un 
circuit o generador de la marcha si bien, como hemos visto, son 
pocos los trabajos sobre el hombre. La existencia de un ritmo 
locomotor innato implica necesariamente la existencia de un 
circuito codificado geneticamente. Asi, por ejemplo, se ha 
visto la capacidad de realizar movimientos de marcha en nihos 
anencéfalos, lo que sugiere que dicho circuito estaria loca- 
lizado a nivel troncoencefâlico o medular ((Peiper 1961). La hi 
pétesis de la generacién refieja de la marcha podria defendor­
se a partir de la necesidad de un estimulo periférico para ini 
ciarla, en forma de una extensién de la cadera al suspenderle 
en el aire o de un estimulo en la planta del pie, sin embargo 
el inicio de la actividad extensora antes del contacte y la 
existencia del pataleo espontâneo en nihos en la posicién de 
decûbito con un patrén de movimientos similar y con adaptacién 
a la frecuencia, apoyan la idea de la generacién central a par 
tir de GCPs sin que por ello se excluyan las importantes in­
fluencias que las aferencias extemas tienen y, asi vimos, que 
el contacte nreduce una descarga brusca en casi todos los mûs-
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culos. A diferencia del reflejo de la marcha espontânea, que 
sustenta la marcha infantil, el pataleo no requiere de un es­
timulo fâsico tâctil, liherândose como una funcién mâs dentro 
de los cambios motores que empiezan a producirse (Thelen et al 
1981). Esta activacién ténica procederia de centros supraespi- 
nales y es acorde con la funcién de estos sobre el generador.
Un nivel de actividad general aumentado, por el llanto o el 
hambre, facilita la liberacién del generador espinal.
E x is te n  en e l  hom bre  d i f e r e n t e s  r e f i e j o s  n e o n a ta le s  s in  
s i g n i f i c a d o  f u n c io n a l  c o n c re te  que a p a re c e n  y a  en e l  û te r o  o 
d u ra n te  lo s  p r im e ro s  m om entos de l a  v id a  y  que mâs ta r d e  d e sa  
p a re c e n . No es b ie n  c o n o c id o  h a s ta  que  p u n to  l a  m a q u in a r ia  r e -  
f l e j a  que l o s  s u s te n ta  es lu e g o  u t i l i z a d a  en l o s  m o v im ie n to s  
v o l u n t a r i e s , E s te  es e l  case  de r e f i e j o s  como e l  de p r e n s ié n ,  
s u c c ié n ,  e t c .
En el niho de un mes la corteza estâ pobremente desarro­
llada, sobre todo las âreas asociadas a las piemas (Conel 1941), 
lo que sugiere y apoya la idea de que el generador estarla 
a un nivel bajo dentro del sistema nervioso y séria funcional 
antes de que el comportamiento maduro aparezca. El pataleo de­
saparece tardiamente y a medida que el niho crece (a los cinco 
meses) el movimiento de ambas, coordinadas simultânea 0 alter- 
nantemente. Las ratas y ratones recien nacidos al nadar mueven 
con preferencia solo una pata. El paso del pataleo de una pata 
al de dos y de forma coordinada apoya la idea de que cada pair 
tiene un generador independiente que se acopla con los de las 
demâs.
El GGP innato parece estar programado para un patrén 
digitigrade al nacer y va aproximandose al modelo plantigrade 
al pasar el periodo inactivo. Al aprender a andar sin soporte 
tampoco se producen cabios espectacularss del modelo locomotor.
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No es bien conocido como podria pasarse de un tipo de 
modelo a otro. Asi, unos plantean que el sistema âe control 
debe estar separado fune i onalment e del que produce la marcha 
adulta. El période inactivo podria representar el cambio de 
excitabilidad del circuito locomotor central cuando los siste 
mas de control descendentes desarrollan y establecen sus con­
tactes (porssberg 1985 )'•
La transforraacién gradxial de la actividad motora del 
GCP hacia el patrén de marcha adulta se produciria de alguna 
de las siguiente s formas (POrssberg 1985)':
a) nuevos circuitos generadores del ritmo 
se harian gradualmente con el control del patrén locomotor.
b)' la retroalimentacién periférica modifica 
da, sobre todo la que precede de la parte distal de la piema, 
modificaria la actividad de salida del generador.
c) Produciendose una reconstruccién del cir­
cuito generador original.
d) o por dltimo, que las influencias supra- 
espinales actuaran sobre el circuito original modificando su 
actividad de salida. Tal influencia supraespinal se ve durante 
la ontogenia cuando se pasa de una respuesta extensora del pie 
(refiejo de Babinsky)) a un refiejo plantar similar al del adul 
to.
Nihos con parâlisis cerebral o déficit mental no desarro 
llan una marcha plantigrada aunque controlen voluntariamente 
su marcha. En el adulto, las lesiones del sistema nervioso cen 
tral (hemiplejias o Parkinson) producen también regresién a un 
patrén inmaduro (Knutson y Richards 1979)b En el parkinsoniano, 
la administracién de la DOPA restaura el patrén adulto normal 
plant i grado (POrssberg 1984)'.
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Por lo tanto un GOP innato, programado para la marcha 
no plantIgrada, orearla el ritmo motor bâsico. las influencias 
sunraespinales establecerlan su control durante el primer ano 
proporcionando al niho la capacidad de regular la actividad 
locomotora. Se irian desarrollando a la vez los mecanismos a- 
daptativos, como un sistema de equilibrio, que permitiran al 
niho andar sin sujeccidn. De esta forma se va transformando 3a 
actividad del GCP hacia la producci6n de un patrdn de marcha 
especificamente humano (CPOrssberg 1985^ )'*
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XV.  R E S U M E N .
m .  RESUMEN.
La locoraociôn, como acto motor que es, està contrôla 
da por el sistema nervioso. Este control nervioso pretende ase 
gurar très puntos bâsicos: a,}> la generaciôn de una actividad 
motora estereotipada que tiene oomo resultado la propuisiôn ca 
racteristica de la especie, b)) el mantenimiento del equilibrio 
y c)^  la adaptaciôn de los movimientos al medio y los objetivos 
que el animal pretende.
Durante la marcha se realizan movimientos éfclicos de las 
extremidades pudiendose diferenciar dos fases;
1. fase de balancée: durante la cual la extremidad 
no contacta con el suelo proyectandose rostralmente.
2. fase de apoyo: en la que el pie establece con­
tacte con el suelo dirigiéndose el miembro hacia atnâs en rela 
ci6n al cuerpo. Durante esta fase se imprime la fuerza propul­
sera de la marcha.
La fase de balancée comprende la flexidn y la primera 
parte de la extension. La fase de apoyo incluye las dos ùlti 
mas partes de la extensidn. Aunque existen patrones de activa 
ci6n individuales para cada mdsculo, especialmente en los mûs 
culos bifuncionales, se puede afirmar que en los mûsculos ex- 
tensores la actividad electromiogrâfica comienza a aumentar 
poco antes del contacte del pie con el suelo, alcanzando su 
màximo en la primera parte de la fase de apoyo para ir decli- 
nando hasta poco antes de que el pie de je de contactar con el 
suelo, momento en el cual comienza a aumentar la actividad fie 
xora que alcanza su mâximo durante la fase de balancée.
Al aumentar la velocidad,la duracidn del ciclo disminuye 
a costa, sobre todo, de la fase de apoyo, manteniéndose la de 
balancée mâs o menos constante.
La secuencia ordenada de activacidn muscular que compor^
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ta la marcha puede ser llevada a cabo por el sistema nervioso 
sin intervenciôn de la informacidn sensorial. Es màs, la médu 
la es capaz por si sola, desaferentada y privada de las aferen 
cias supraespinales, de generar no solo los movimientos locomo 
tores, sino también de regular la coordinaciôn entre las dife- 
rentes extremidades del animal cambiando de un patrôn de movi- 
miento a otro, y esto en base a la existencia de una serie de 
circuitos a nivel espinal, los llamados generadores centrales 
de patrones (GOP), a semejanza de los que se han descrito para 
la masticaciôn o la respiraciôn y de los que existen multitud 
de modelos tedricos en funcidn de las conexiones conocidas en 
tre las diferentes neuronas espinales. Estos GCPs, que actuan, 
en dltimo término, activando o inhibiendo a las motoneuronas 
espinales, controlarian los movimientos de cada extremidad cc 
nectândose entre si de diferentes formas segdn el tipo de coor 
dinaciôn. Se ha llegado a plantear, incluso, la existencia de 
"unidades GCPs”' que controlarian la activacidn de grupos muscu 
lares sinérgicos en tomo a una sola articulacidn.
Las influencias supraespinales actuarian sobre la mé 
dula de dos formas: bien iniciando la actividad de los GCPs, co 
mo hacen las régiones locomotoras, o bien ejerciendo un?control 
detallado de la actividad de los GCPs y refinando la actividad 
de salida desde las motoneuronas, como actdan las vias descen­
dent es.
Asi, a nivel supraespinal, axisten diferentes estructuras 
cuya estimulacidn es capaz de liberar los GCPs e iniciar la mar 
cha, son las llamadas regiones locomotoras. Se ha descrito una 
regiôn locomotora subtalâmica (RLS) que corresponderia a una zo 
na dorsomedial al ndcleo subtalâmico, que incluiria también par 
te del mismo, y cuya estimulacién induce la marcha produciend) 
su destruccién la abolie!6n de la locomocién espontânea existen 
te en los animales precoliculares-premamilares. Esta regién es-
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t â  c o n e c ta d a  co n  l a  r e g ié n  lo c o m o to ra  m e s e n c e fâ l ic a  y  o t r a s  es ­
t r u c t u r a s  t r o n c o e n c e f â l ic a s .
La  r e g ié n  lo c o m o to r a . m e s e n c e fâ l ic a  (RLM) se e n c u e n tra  s i -  
tù a d a  a n i v e l  d e l  t u b é r c u lo  c u a d r ig é m in o  i n f e r i o r  in c lu y e n d o  p a r  
t e  d e l  n d c le o  c u n é ifo rm e  y  o t r o s  p u n to s  c e rc a n o s ,  e n t r e  l o s  que 
d e s ta c a  e l  n d c le o  p e d u n c u lo p o n t in o ,  desde  l o s  que se puede  in d u  
c i r  l a  m a rch a  p o r  e s t im u la c ié n  e l é c t r i c a .  Se ha  d i f e r e n c ia d o  en 
e l l a  una p o r c ié n  m e d ia l y  una  l a t e r a l .  R e c ib e  p r o y e c c io n e s  desde  
m u l t ip le s  e s t r u c t u r a s ,  e n t r e  e l l a s ,  i n h i b i t o r i a s , d e s d e  l a  s u s ta n  
c ia  n e g ra  que e x p l ic a n  l a  i n h i b i c i é n  de l a  m a rch a  e sp om tân e a  en 
lo s  a n im a le s  p r e c o l ic u la r e s - p o s tm a m i la r e s  en l o s  que e l  p ia n o  
de s e c c ié n  es c a u d a l a l a  RLS l ib e r a n d o s e  a s i  l a  s u s ta n c ia  n e ­
g ra  de l a s  c o n e x io n e s ,  ta m b ié n  i n h i b i t o r i a s ,  que r e c ib e  desde  
e s ta  r e g ié n .  L a  RLM l a t e r a l  p r o y e c ta  a  l a  fo r m a c ié n  r e t i c u l a r  
m e d ia l desde  l a  que e x is t e n  p ro y e c c io n e s  r e t i c u lo e s p in a le s  que 
a c td a n  a n i v e l  de l o s  GCPs. La  RLM m e d ia l e s ta  en c o n e x ié n  co n  
l a  r e g ié n  lo c o m o to ra  p o n to b u lb a r .
La  lo c o m o c ié n  es e l  e le m e n to  in t é g r a n t e  de g ra n  c a n t id a d  
de c o m p o r ta ra ie n to s  a d a p t a t iv e s  de p r o c u r a c ié n  de a l im e n te ,  e m i-  
g r a c ié n ,  a p a re a m ie n to ,  e tc  en l o s  que a p a re c e n  im p l ic a d o s  e l  s i s  
tem a  l im b ic o  y  e l  h ip o tâ la m o .  Desde e s te s  p u n to s  e x is t e n  co n e ­
x io n e s  con  l a  RLM a t r a v e s  d e l  n d c le o  a ccu m b e n s .
A n i v e l  d e l  te g m e n to  p o n to b u lb a r  l a t e r a l  e x is t e  ta m b ié n  
una  zona  cu ya  e s t im u la c ié n  e l é c t r i c a  in d u c e  l a  m a rc h a , es l a  re  
g ié n  lo c o m o to ra  p o n to b u lb a r  (R LP B ), que se e x t ie n d e  h a s ta  l a  mé* 
d u la  c e r v i c a l  a l t a  a  cuyo  n i v e l  d is c u r r e  e n t r e  l a  s u s ta n c ia  g r i s  
y  e l  c o rd é n  d o r s o la t e r a l ,  p u n to  donde l a  m a rch a  puede  s e r  in d u -  
c i  da de fo rm a  mâs f â c i l  y  que c o r re s p o n d e  a  l a  zona  desde  don­
de S h e r r in g to n ,  y a  a p r i n c i p i o s  de s i g l o ,  c o n s ig u ié  i n d u c i r  mo 
v im ie n to s  lo c o m o to re s  en g a to s  d e c a p ita d o s .  Desde e s te  n i v e l  de 
l a  m é d u la , y  a t r a v é s  de c o n e x io n e s  co n  v ia s  s u p r a e s p in a le s ,  l a  
RLPB a c tâ a  s o b re  lo s  GCPs e s p in a le s .
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La RLPF estâ conectada con la RLM, si bien la destruccién 
de una de ellas no impide la generacién de la marcha desde la 
otra. La RLPB, asimismo, establece sinapsis con una columna pa- 
ralela, a través de la cual ésta regién contacta con ndcleos de 
la formacién reticular pontobulbar lateral situados mâs medial- 
mente.
Asimismo, a nivel troncoentrefâlico, se ha descrito la 
existencia de unas regiones pontinas inhibitorias y excitâtorias 
que controlarian el tono muscular precise para la marcha. La re 
gién inhibidora estâ situada en la linea media, a nivel de la 
porcién dorsal del campo tegmentario y corresponderia a la zona 
caudal del ndcleo central superior cuya estimulacién disminuye 
el tono de la musculatura de las extremidades posteriores 11e- 
gando a la abolicién de la marcha inducida desde la RLM. Este 
ndcleo no parece parece proyectar directamente a la médula, aun 
que si al cerebelo que, tal vez, podria intervenir mediando sus 
efectos.
La regién facilitadora se encuentra en la porcién ventral 
de la calota protuberancial, dorsalmente al cuerpo trapezoide, 
a nivel de la porcién rostral del ndcleo magno del rafè, desde 
donde se ha visto la existencia de proyecciones hacia la médula. 
La estimulacién de esta regién produce un marcado aumento del 
tono extensor.
Tanto la regién facilitadora como la inhibidora se encuen 
tran en conexién con la RLM. Esto, junto a la necesidad de un 
tono adecuado para la marcha inducida desde las regiones locomo 
toras, ha llevado al planteamiento de modelos de generadores 
que controlan a la vez el tono postural y la locomocién,
Los ganglios basales participan, como en otros actos 
motores, en el inicio y preparacién de la locomocién mantenien- 
do conexiones con estructuras que estân implicadas en la locomo 
cién y principalmente con el ndcleo pedunculopontino de la RLM.
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El cerebelo recibe, a través de las fibras mus go sas, 
informacién de la periferia ffasciculo espinocerebeloso dorsal) 
y de la actividad a nivel de los GrCPs (fascfculo ventral). Como 
fibras trepadoras recibe aferencias desde la oliva inferior, que 
si bien no parece tener una actividad ritmica modulada durante 
la marcha normal, si descarga ante la intro duc cién de alg&i cam 
bio perturbador en la locomocién respecte al plan motCir previs­
to. La actividad del cortex cerebeloso varia escasamente con 
los cambios de la velocidad haciéndolo de ferma maircada cuando 
se producen desviacicnes entre la informacién recibida desde el 
GCP (sobre la actividad programada)^ y aquella precedents de la 
periferia (sobre la realizada)'^  como, por ejemplo, cuando algdn' 
obstàculo imprevisto durante el ciclo ha obligado a realizar 
un movimiento correctors
Las células de Purkinje no actdan, como se pensaba, mar- 
cando y sosteniendo el ritmo de los ndcleos cerebelosos en base 
a sus conexiones inhibitorias con estos, sino que actdan restrin 
giendo o disrainuyendo la actividad ritmica de las neuronas nu- 
cleares la cual viene dada, sobre todo, por las colaterales de 
las fibras musgosas y trepadoras..Ambos tipos de células, de 
Purkinje y nucleares, presentan su pico de actividad en el mis 
mo momento del ciclo de forma que las primeras limitan las efe- 
rencias del ndcleo cuando éste estâ mâs activo ejerciendo una 
mayor influencia sobre las estructuras extracerebelosas.
Las neuronas del ndcleo fastigial descargan en fase con 
las neuronas reticuloespinales a las que estimulan. Las neuro­
nas del ndcleo interpositus anterior descargan ritmicamente con 
un patrén similar f descarga mâxiraa durante la fase de balanceo) 
al de las células rubroespinales sobre las que proyectan y a tra 
vés de las cuales actdan sobre las motoneuronas flexoras, co- 
nectândose asimismo, de forma indirecta, con las neuronas del 
cortex cerebral que contrôla la misma regién periférica y con
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las que mantienen una oposicién de fase en su descarga. La ac­
tividad del ndcleo dentado durante la locomocién no es adn bien 
conocida.
Asi pues, estos ndcleos, junto al ndcleo de Deiters, 
controlan la actividad de las neuronas que son origen de las 
llamadas vias descendentes. Estas no son esenciales para esta- 
blecer la actividad locomotora bâsica pero influyen em la acti­
vidad muscular en forma sinérgica con los generadores espinales.
El haz vestibuloespinal, cuya actividad mâxima se produce 
durante la fase de apoyo .{fcuando las motoneuronas extensoras re 
ciben las aferencias del GQP)\ facilita la actividad extensora 
asi como también proporciona sehales correctoras que permiten 
el mantenimiento del patrénn locomotor ante la presentacién de 
algdn obstàculo en el camino) del animal.
La via rubroespinal pairte del ndcleo rojo cuyas células 
presentan una descarga ritmica durante la marcha ((con su mâxi­
mo durante la fase de balanceo)) aumentando ésta al hacerlo la 
velocidad, înduciendo su lesién importantes transtomos en la 
locomocién. Su papel fundamental no parece llevarse a cabo du­
rante la marcha constante sino que intervendria, sobre todo, 
en corregir y adaptar la actividad flexora durante la fase de 
balanceo ante perturbaciones que se presentan en el medio.
Desde la formacién reticular pontobulbar medial parten 
las fibras reticuloespinales. Esta regién oanaliza los estimu- 
los desde la regién locomotora mesencefâlica con la que estâ 
conectada. Las fibras reticuloespinales tendrian fundamental- 
mente un efecto facilitador sobre la actividad flexora a nivel 
de los (?0Ps asi como también podrian intervenir en el ajuste 
de los movimientos ft*ente a perturbaciones extemas y en la 
coordinacién cuadrùpeda.
La ablacién del cortex motor produce solo altera- 
ciones transitorias.en la locomocién simple. (Tiertos actos lo-
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comotores mâs complicados se afeetan profundamente pero termi- 
nan por recuperarse. Aunquq a tenor de estos resultados, podria 
pensarse que la corteza interviene escasamente en el control lo 
comotor se ha observado que gran parte de las neuronas cortica^ 
les que dan origen al tracto piramidal presentan su actividad 
mâxima durante la dltima parte de la fase de apoyo pudiendo in­
tervenir en el control de la duracién de la misma a traves de 
su actuacién sobre los GUPs determinando el fin de la actividad 
extensora y el paso a la fèise de balanceo. Sin embargo, es posi- 
ble que el cortex juege otros papeles. Asi, aunque la estimula­
cién de taies neuronas induce aumentos o disminuciones de la 
actividad EMG' de diferentes mûsculos no se producen, sin embargo, 
cambios importantes en la descarga de las neuronas corticales 
ante modificaciones de la velocidad lo que hace suponer que el 
control de la fuerza y grado de activacién muscular depends mâs 
de estructuras subcorticales. Las modificaciones en la descarga 
de las neuronas corticales de un paso del ciclo a otro y ante 
la realizacién de ciertos actos motores complejos sugieren que 
el cortex tendria un papel adaptative a los requerimientos que 
surgen durante la marcha.
El hecho de que al animal espinal sea capaz de produ 
cir movimientos locomotores en ausencia de informacién sensorial 
no significa que no intervenga en el animal intacte. Es mâs, és­
ta es fundamental en la coiureccién de los movimientos ante là 
presentacién de un imprevisto en la marcha del animal y en la 
realizacién de los movimientos adaptatives précisés cuando el 
obstàculo no ha podido ser evitado.
La informacién periférica intervendria en el control de 
la terminacién de la fase de apoyo y en el inicio de la siguien 
te de balanceo en relacién a que los mûsculos esten descargados 
o relajados y al grado de extensién de la articulacién de la ca 
dera, que parece ser que es la que mâs influye sobre el GCP, pu
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diendo los movimientos en torho a esta articulacién modificar 
la amplitud y la duracién de la actividad de los mûsculos de 
toda la extremidad. Taies aferencias parecen implicar a divers 
SOS receptores pero, sobre todo, los aferentes cutûneos y es­
pecialmente las fibras la y Ib de busos y érganos tendinosos.
Existe ademâs una modulacién central de la informacién 
sensorial durante la marcha de forma que un estimulo es capaz 
de producir diferentes efectos sobre el patrén locomotor en 
funcién de la fase del ciclo en la que se presenter tratando 
de asegurar en todo momento la estabilidad del animal.
La regulacién periférica del CPOP, junto a la que se pro­
duce desde centres supraespinales, permite al animal la adapta 
cién a las diferentes exigencias que se puedan plantear en su 
desplazamiento y la realizacién de actos complejos como subir 
una escalera, andar sobre un piano inclinado, etc.
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